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Die Reduktion wiiSriger Silbernitratlésungen durch 
Chloroplasten und andere Zellbestandteile 


Von 
Helmut Metzner 
(Aus dem Botanischen Institut der Westfalischen Landesuniversitat, Miinster/Westf.) 


Mit 15 Textabbildungen 


(Eingelangt am 8. Oktober 1951) 


I. Einleitung 


Molisch (1918) gebiihrt das Verdienst, die alten Arbeiten von Loew 
und Bokorny (1882) iiber die Reduktion wafriger Silbernitratlésungen 
durch lebendes Plasma mit seiner Studie iiber die Silberschwarzung lebender 
Chloroplasten forigefiihrt zu haben. Aus seinen Versuchen zog er den 
Schluf, da es sich bei diesem Reduktionsvorgang um eine ,,Lebensreak- 
tion“ handele. Hatten sich in der Folgezeit schon einzelne Autoren der 
intrazelluliren Silbernitratreduktion zum Nachweis chlorophyllfiihrender 
Plastiden im Pollenschlauch (Ruhland und Wetzel 1924) bzw. in der 
Wurzel (Gautheret 1935) bedient, so lenkten spater vor allem die Unter- 
suchungen iiber die Verteilung des Vitamin C im Gewebe (Giroud und 
Mitarbeiter 1934 und spater) sowie die Wiederentdeckung der granuliaren 
Struktur der Chloroplasten (Doutreligne 1935, Heitz 1957) das Inter- 
esse auf die .,.Molisch-Reaktion™. 

Seit Weber (1938) die Arbeiten zweier Jahrzehnte in seinem Sammel- 
referat iiber ,,die Silber-Reduktion der Chloroplasten“ zusammengefakt 
hat, ist eine grofe Zahl von Veréffentlichungen erschienen, die immer neue 
Gesichtspunkte und Fragestellungen ergaben. Aus der Fiille der Tatsachen 
und Theorien kristallisierte sich bald die Erkenntnis heraus, daf wir die 
Molisch-Reaktion als einen ganzen Erscheinungskomplex zu betrachten 
haben (Héfler 1939, Savelli und Caruso 1939). Obgleich inzwischen 
Hunderte von Pflanzen untersucht wurden, ist es bis heute nicht gelungen, 
ein System in die verwirrende Mannigfaltigkeit der Erscheinungen zu 
bringen. 

Die nachstehende Arbeit ist eine experimentelle Untersuchung von p,- 
und Lichtabhangigkeit der intrazellularen Silbernitratreduktion. Durch 
die Klarung dieser Zusammenhinge gelang es, einen roten Faden durch die 
Vielfalt der in‘der Literatur niedergelegten Befunde zu ziehen. Beriick- 
sichtigt wurden saimtliche mir bekannt gewordenen Untersuchungen iiber 
die Molisch-Reaktion, wenngleich auch eine Reihe kiirzerer Mitteilungen 
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nicht besonders zitiert wurde. Zugleich stellt die vorliegende Arbeit einen 
ersten Versuch dar, den Ausfall einer cytochemischen Reaktion durch An- 
gabe von ,,Reaktionskennzahlen“ derart zu charakierisieren, da eine 
quantitative Auswertung und statistische Bearbeitung der Ergebnisse még- 
lich werden. 


Il. Methodik 
1. Pflanzenmaterial 


Um den Verlauf der Molisch-Reaktion niher kennenzulernen, wurden Flachen- 
schnitte der Blattunterseite von Agapanthus umbellatus und Dracaena deremensis 
mit Silbervitratlésungen verschiedener Konzentrationsstufen infiltriert; zur Kon- 
trolle wurden fernerhin intakte Blatter von Impatiens parviflora, Helodea densa, 
canadensis und callitrichoides, Ambulia heterophylla, Cabomba aquatica und Blatt- 
chen der Laubmoose Atrichum undulatum und Pohlia nutans untersucht. Mit Aus- 
nahme der saccharophyllen Agapanthus-Pflanze waren simtliche Versuchsobjekte 
im Schatten herangewachsen; die beiden Moose wurden wochenlang im diffusen 
Tageslicht des Arbeitsraumes gehalten. Die Beobachtung der Silberniederschlage in 
und auf den Chloroplasten wurde dann nicht mehr durch Assimilationsstirke gestort. 

Als besonders giinstig erwiesen sich recht bald die Flachenschnitte von Agapanthus 
umbellatus; an ihnen wurden saémtliche Hauptversuche durchgefiihrt. Die Blatter 
eines kriftigen Freilandexemplars aus dem Botanischen Garten (Miinster) wurden 
stets zur gleichen Tagesstunde, und zwar morgens gegen 7 Uhr, eingesammelt. Damit 
waren FEinfliisse einer eventuellen tagesperiodischen Schwankung der Reduktions- 
fahigkeit von vornherein ausgeschaliet. Um auch die Abweichungen infolge ver- 
schiedener Vorgeschichte der Pflanzen (Belichtung, Wetterverhiltnisse) weitgehend 
herabzumindern, gelangten die frisch abgeschnittenen Blatter sofort in eine ,,Feuchte 
Kammer“, in der sie fiir die Dauer von einer Stunde der Strahlung einer 200-Watt- 
Birne (hinter einer Kiihlkiivetie, auferhalb der Kammer in 25cm Abstand) aus- 
gesetzt waren. 

Als Kontrollobjekte eigneten sich besonders gut die intakten Keimblitter von 
Impatiens parviflora, die nach der Vakuuminfiltration sehr schén durchsichtig werden 
jsiehe auch Heitz 1937). Vorteilhaft ist hier vor allem die gut sichtbare Plasma- 
strémung, die ein wertvolles Kriterium fiir die Unversehrtheit der untersuchien 
Zellen darstelit. 


2. Durchfiihrung der Silbernitratreduktion 


Nach einstiindiger Beleuchtung der eingesammelten Agapanthus-Blatter (siehe 
oben) wurden nicht zu diinne Handschnitte von der Blattunterseite hergestellt. So- 
fern nicht ausdriicklich anders angegeben, wurden stets nur Blatter von 50 bis 54 cm 
Lange ausgewahlt; die Gewebeschnitte wurden dann beiderseits der Mittelrippe 
zwischen dem 10. und 16. Zentimeter entnommen. Sie wurden sogleich mit Puffer- 
Iésungen — gewahlt wurde der McIlvainsche Zitronensdure-Phosphat-Puffer in 
einem Bereich von Py 2,2—8,0 — infiltriert, in denen sie (bei diffusem Tageslicht) 
30 Minuten verblieben. Nach kurzem Abspiilen in destilliertem Wasser wurden 
die Schnitte bei indirekter Beleuchtung durch schwaches dunkelrotes Licht (rote 
‘Osram-Dunkelkammerbirne 15 Watt)‘ in 1%ige waBrige AgNOs-Lésung iibertragen, 


1 Die Zersetzung der Silbersalze, vor allem des Silberchlorids, erfolgt im Rot- 
licht mit einer gegeniiber der Reaktion im energiegleichen kurzwelligen Spektral- 
bereich sehr geringen Geschwindigkeit (Kendal| 1931). 
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deren Wasserstoffionenkonzentration durch Zusatz von HNOs auf den P,- Wert des 
zuvor jeweils infiltrierten Puffers — sofern dessen Py <3 war, — eingestellt war. 

Die Schnitte wurden 10 Minuten lang in den in vélliger Dunkelheit aufbewahrten 
Glaschen mit der Silbersalzlésung belassen und dann, wiederum bei dunkelrotem 
Licht, iiber ein kurzes Zwischenbad in Aqua dest. fiir eine Stunde in jeweils frisch 
angesetzte gesittigte wafrige Natriumnitritlésung eingelegt. Anschliefend wurde 
das Gewebe in destilliertem Wasser gut ausgewaschen; unmittelbar danach wurden 
die Schnitte mikroskopisch ausgewertet (siehe unten). 

Im Gegensatz zu den Dunkelversuchen wurden die Experimente zur Fest- 
stellung der Spektralabhangigkeit der Molisch-Reaktion stets am 
friihen Morgen, zwischen 5 und 6 Uhr, angestellt. In dieser Zeit waren die Spannungs- 
schwankungen des Lichtnetzes am geringsten, so daf sich eine energiegleiche Be- 
lichhtung iiber den ganzen Spektralbereich hin leichter erzielen lie8. Die Schnitte 
wurden nach dem Einlegen in die AgNOs-Lésung 35 Sekunden lang mit monochro- 
matischem Licht (Leitzscher Monochromator, siehe unten) bestrahlt; anschlieRend 
gelangten sie in das Natriumnitritbad. — Einzelheiten iiber die Behandlung der ab- 
getéteten bzw. der mit Fallungsreagenzien infiltrierten Schnitte sind im experimentel- 
len Teil angegeben. 

Samiliche Lésungen wurden in groRem Uberschuf angewendet, damit wahrend 
der Reaktionen keine Konzentrationsainderungen eintreten konnten. Als Reaktions- 
gefafe dienten, abgesehen von den Lichtversuchen (siehe dort), kleinere Wageglischen. 
Die Reagenzien waren von Merck bezogene Substanzen héchsien Reinheitsgrades. 
Die p,-Werte der Pufferlésungen wurden mit einer Chinhydron-Elektrode nach- 
gepriift; alle Abweichungen vom Sollwert blieben unterhalb 0,04 p,-Einheiten. 


3. Vitalitatsproben 


Fiir das Verstaindnis der Molisch-Reaktion ist es wichtig zu wissen, ob ab- 
getétete Schnitte ihre Reduktionsfahigkeit behalten kénnen oder ob die intrazellulare 
Silbernitratreduktion tatsichlich einen Vitalititsbeweis darstellt. In der vorliegen- 
den Arbeit interessierte es auferdem, ob die zur Ausfallung gewisser Zellinhalts- 
stoffe infiltrierten Reagenzien die Zelle zum Absterben brachten. 

Diese Untersuchungen erwiesen sich nun als auferordentlich schwierig. Zahl- 
reichhe — zweifellos tote — Zellen, deren Plastiden oft schon weitgehend zerfallen 
waren, liefen sich ohne weiteres ,,plasmolysieren“ (vgl. Gautheret 1935). Wir 
wissen, daf der Tonoplast auch im abgestorbenen Protoplasma noch 
fiir lange Zeit semipermeabel bleiben kann (de Vries 1885, Eichberger 
1934 u. a.). Das scheint vor allem nach Vergiftungen — auch solchen durch Schwer- 
metallsalze — der Fall zu sein. Hier versagen Plasmolyse und Deplasmolyse als 
Vitalititskriterien. 


Bei der Infiltration verschiedener Reagenzien muf mit einer Beeinflussung der 
Speicherungsverhiltnisse der Zellelemente gerechnet werden. Damit wird auch die 
vitale Farbung nur ganz bedingte Schliisse auf den Zustand der untersuchten 
Zellen zulassen. Solange eine Zelle Plasmastrémung zeigt, ist sie sicherlich 
unversehrt, doch kann die Strémung schon aussetzen, wenn noch keine ernstliche 
Schidigung des Plasmas eingetreten ist (Gautheret 1935). 


So blieb in den vorliegenden Untersuchungen nur die Méglichkeit, den Vitalitits- 
zustand der untersuchten Zellen nach dem Aussehen der Zellorgane zu beurteilen. 
Fin homogen erscheinender Zellkern und unveranderte Chondrio- 
so@men wurden als das sicherste Kriterium fiir die Unversehrtheit 
der Zellen angesehen. 


Q* 
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4. Auswertung der Praparate 


Die Schnitte wurden in einem Tropfen destillierten Wassers untersucht. Beriick- 
sichtigt wurden nur solche Zellen, die an irgendeinem Punkte Schwirzungen (bzw. 
Braéunungen) zeigten. Damit das Auftreten von ,,Nestern“ (vgl. Caruso 1938 c) 
besonders intensiv oder aber besonders schwach geschwarzter Zellen keine Fehler 
verursachte, wurden die Priparate stets mit geschlossenen Augen verschoben; es 
wurde dann immer diejenige Zelle ausgewertet, die nach der Verstellung der Kreuz- 
tischschrauben in der Mitte des Gesichtsfeldes lag. Dabei wurden einzelne Zellen 
haufig mehrfach erfaft, doch spielt dies bei der Gesamtauswertung keine Rolle, da 
ja auf alle Falle stark und schwach geschwarzte Zellen entsprechend ihrer relativen 
Haufigkeit ausgezihlt werden. Durch die Wahl der Anzahl der iiberhaupt ge- 
schwirzten Zellen als Bezugsgréfe wurde der Fehler auszuschalten gesucht, der durch 
die Verletzung einer stets verschiedenen Menge von Zellen bei der Herstellung der 
Flachenschnitte entstehen kénnte. 

Fiir jede der untersuchten Zellen, die simtlich der untersten Shwammparenchym- 
schicht angehérten, wurde auf Strichlisten angegeben, welche Strukturen versilbert 
waren. Eine Auszaihlung der Reduktionsorte innerhalb der einzelnen Zellen erfolgte 
nicht; erst durch die statistischhe Auswertung der insgesamt durchmusterten Zellen 
ergaben sich quantitativ vergleichbare Werte. Insgesamt wurden jeweils 300 Zellen 
in mindestens drei, zumeist vier verschiedenen, gleichmafig behandelten Schnitten 
ausgezahlt. Es sei hier betont, daf selbstverstindlich nur solche Schnitte mit- 
einander verglichen werden diirfen, die zum gleichen Zeitpunkt aus 
dem gleichen Blatt gewonnen wurden. 


5. Optische Hilfsmittel 


Samtliche Untersuchungen wurden mit einem Leitzschen Forschungsmikroskop 
mit Binokularaufsatz ausgefiihrt. Als Optik diente bei allen Zahlungen das Fluorit- 
system 4/16 Ol (114:1, num, Apertur = 1,32) in Verbindung mit zwei Periplan- 
Okularen 10. Als Lichtquelle wurde die Niedervolt-Mikroskopierleuchte von 
Winkel-Zeif benutzt. Dieser Lampe wurde ein Griinfilter vorgeschaltet. Dadurch 
erscheinen die Grana besonders hell. Man vermeidet auf diese Weise Verwechslungen 
schwach gebraunter Chloroplasten mit den bisweilen auftretenden Plastiden, deren 
Grana durch ihr abnorm hohes Lichtbrechungsvermégen besonders dunkel erscheinen 
(vgl. Heitz 1937). . 

Fiir die Untersuchung der Spektralabhingigkeit der Reduktionswirkung stand 
ein Leitzscher Monochromator zur Verfiigung. Dieses Gerat wurde zunichst mit 
Hilfe einer Thermosiule geeicht, um iiber den gesamten Bereich des sichtbaren 
Spektrums energiegleiches Licht zu liefern®. Der Austrittsspalt wurde auf eine feste 
Marke eingestellt und die Helligkeit des austretenden Lichtbiindels einerseits durch 
Verstellen der Breite des Eintrittsspaltes, andererseits durch Veranderung der Be- 
triebsdaten der Lichtquelle (Niedervolt-Gliihbirne 15 Watt) geregelt. Der Austritts- 
spalt wurde iiber ein besonderes Linsensystem auf einen Schirm scharf abgebildet. 
Die Glaschen mit den Agapanthus-Schnitten wurden stets im Brennpunkt (Spalt- 
abbild) angebracht; damit waren dann auch Intensititsinderungen infolge der 
Brennpunktsverschiebungen in den verschiedenen Spektralbereichen ausgeschaltet. 

Alle in der vorliegenden Arbeit wiedergegebenen Mikroaufnahmen wurden mit 


? Fiir die bereitwillirs Uberlassung von Mefgeraten bin ich Herrn Prof. Dr. 
Kappler (Physikalisches Institut der Universitat Miinster) sehr zu Dank ver- 
pflichtet. 
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der Aufsatzkamera ,Miflex“ (Vergréferungsfaktor 0,5 <) gewonnen. Als Optik 
diente wiederum das Fluoritsystem *‘/15 Ol, diesmal in Verbindung mit einem Photo- 
okular 9 X (Winkel-Zeif). Um starke optische NachvergréRerungen zu erméglichen, 
wurden die Aufnahmen auf einem besonders feinkérnigen Film (Agfa-Isopan FF 
10/49° DIN) hergestellt. 


ILL. Versuchsergebnisse 
1. Die Reduktionsorte der Zelle 


a) Die chemische Natur der Niederschlagsbildungen 


Dringt Silbernitrat in die Zelle ein, so bilden sich augenblicklich Nie- 
derschlage schwerléslicher Silberverbindungen (Silberchlorid, 
Silberphosphat u. a.), deren Ausfallungen natiirlich primar in keinerlei Zu- 
sammenhang mit den Reduktionsorten der betreffenden Zelle stehen. Diese 
Silbersalze sind mehr oder weniger lichtempfindlich; das bereits reduzierte 
Silber dient als Kristallisationszentrum (Abegg und Auerbach 1908). 
Vermischt mit Silberhalogeniden, kann im alkalischen Medium auferdem 
Silberoxyd ausfallen. Es ist bekannt, dafi schwerlésliche Salze, besonders im 
kolloidalen Medium, zu rhythmischen Niederschlagsbildungen neigen. Es ent- 
stehen dabei sog. Liesegangsche Ringe; sie sind bei der Einwirkung von 
Silbernitratlésung auf Pflanzenzellen sehr haufig erhalten worden (Kiister 
1941 u, a.). 


Bilden sich die Silbersalzniederschlage gleichermafen im Licht und im 
Dunkeln, so wird von allen Autoren iibereinstimmend die Beschleunigung 
der Silbernitratreduktion durch Belichtung betont. Rein theoretisch kénnte 
diese Reduktion sowohl zum Metallsol als auch zu einem granularen Nieder- 
schlag fiihren. Grobe Silberkérner soll man bei Anwendung relativ kon- 
zentrierter (~~ 1%) Lésungen erhalten, wahrend eine 0,1 %ige AgNO,-Lésung 
angeblich zu feinverteiltem Metall reduziert wird (Gautheret 1935). Es 
ist méglich, da dabei zunaichst — der Annahme Gautherets enisprechend 
— kolloidales Silber entsteht, doch werden alle Metallsole in Gegenwart eines 
Neutralsalz-Uberschusses niedergeschlagen; dabei bildet sich ein purpur- 
farbener bis brauner Niederschlag von sog. ,molekularem” Silber. 

Soweit wir heute wissen, werden nicht nur Ag+-[onen, sondern, wenngleich zu- 
meist langsamer, auch das Gold- (Bourne 1936), Quecksilber- und Kupferion (Miri- 
manoff 1938c) reduziert; die Reduktion von Wismutnitrat und Platinchlorid 
konnte bisher nicht beobachtet werden. Auch Komplexionen sollen nicht angegriffen 
werden (Gautheret 1935). Sehr lange bekannt ist dagegen die Reduktion von 
Selen- und Tellurverbindungen durch lebende Zellen, doch konnten Savelli und 
Caruso (1938) zeigen, daf sie bevorzugt an Punkten reduziert werden, die von 
den Orten der Silbernitratreduktion verschieden sind. 

Die Farbe der Niederschlage wird ganz verschieden angegeben: 
die meisten Autoren sprechen von einer ,,Schwarzung’ der betreffenden Zell- 
elemente; Liebaldt (1938), Caruso (1938) und Savelli und Caruso 
(1940) konnten stets nur Braunungen oder Rétungen beobachten. Wie be- 
reits betont, treten nach der Einwirkung der Silbernitratlésung dreierlei 
Niederschlage auf: 
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1. Metallisches Silber: entstanden durch die Reduktion des Ag*- 
Ions, unléslich in Thiosulfat. 


2. Silberoxyd: schwarzbrauner, wenig lichtempfindlicher Niederschlag, 
siiitaieaiedlns durch Umsetzung des Silbernitrats bei alkalischer Reaktion. Lés- 
lich in Thiosulfat. In Wasserstoffperoxyd zu Metall reduziert nach der 
Gleichung Ag,O + H,O, > 2Ag+H,O+ O.. 


3. Silbersalze: weife oder gelbe, zum Teil sehr lichtempfindliche Nie- 
derschlage, entstanden durch Umsetzung des Silbernitrats mit gewissen 
Anionen. Léslich in Thiosulfat. 


Molisch (1918) lie seinerzeit die Frage offen, ob Ag oder Ag,O gebildet 
wiirde. Es wurden aber sehr bald Niederschlagsbildungen beschrieben, die 
im Licht deutlich nachdunkelten (Linsbauer 1926, Caruso 1938d); ein 
Teil dieser Ausfallungen stellte sich als thiosulfatléslich heraus (Savelli und 
Caruso 1940). Eine eigentiimliche Reaktion beschrieb Mirimanof f (1938c): 
die Silberschwarzungen der Chloroplasten sollen in einem Wasserstoff- 
peroxydbad vollig verschwinden. 


Friihere Autoren haben fast nie zwischen reduziertem metallischem Silber 
und Silberniederschlagen unterschieden. In den folgenden Versuchen 
wurden dagegen die Silbersalze von vornherein entfernt. Die an 
sich naheliegende Nachbehandlung der Schnitte mit Natriumthiosulfat kam 
nicht in Betracht, da die Thiosulfationen, ebenso wie die Rhodanidionen, die 
Zellen so stark verquellen lassen, daf nachher eine sichere Lokalisierung 
der Schwarzungen nicht mehr méglich ist. Auch eine Anwendung von 
Cyanidlésungen erschien bedenklich: feinverteiltes Silber wird durch Alkali- 
cyanide komplex gelést. Nach mehreren Vorversuchen erwies sich ein ein- 
stiindiges Zwischenbad in jeweils frisch angesetzter gesiattigter wafriger Na- 
triumnitritlésung als brauchbar; dieses Reagens bringt — wenn auch lang- 
sam — die meisten Silbersalze komplex in Lésung. Zwar ist der |Ag(NO,),|~- 
Komplex nur recht schwach; dennoch erscheint die Methodik gerechtfertigt: 
einerseits lieBen die in die NaNO,-Lésung eingelegten Schnitte keine Unter- 
schiede gegeniiber den mit Thiosulfat behandelten Kontrollen erkennen. Zum 
anderen zeigten auch die Versuche mit den belichteten Geweben, daf die 
Schwiarzungen der Zellorganelle nicht auf lichtempfindliche Silbersalze zu- 
riickgehen kénnen. Die in den Zellen verbliebenen Ausfallungen muften 
demnach aus metallischem Silber bestehen. 


Das von Mirimanoff (1938c) angegebene Verschwinden der 
Chloroplastenschwarzungen in H,O, erscheint nach der Feststellung, 
daB diese Ausfallungen nur von metallischem Silber herriihren kénnen, zu- 
nachst iiberraschend. Tatsachlich aber lieBen sich die Mirimanoffschen 
Beobachtungen bestatigen: Unter lebhafter Gasentwicklung verschwanden 
im Verlaufe weniger Minuten samtliche thiosulfatunléslichen Niederschlage 
aus den Schnitten. Es erwies sich als zweckmafig, mit recht verdiinnten 
(=~ 0,1%) Lésungen zu arbeiten, da in starker konzentriertem Wasserstoff- 
peroxyd starke Veranderungen der Zellen, insbesondere der Plastiden, auf- 
treten kénnen. 
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Die lebhaft aus den Zellen hervorquellenden Gasblasen werden sicherlich auf 
die Tatigkeit der Katalase zuriickgehen, deren Lokalisation in den Chloroplasten 
heute sichergestellt sein diirfte (Neish 1939, Krossing 1940). Es ist bekannt, daf 
bei der Sauerstoffentwicklung in Gegenwart von Wasserstoffperoxyd Ozon gebildet 
wird nach der Gleichung H2O2 + O2 -> H2O + Os (Hofmann und Hof mann 1949). 
Das feinverteilte Silber wird dadurch zum Peroxyd oxydiert, das dann vom Wasser- 
stoffperoxyd nach der Gleichung Ag2O2 + 2 H2O2-->2Ag+2H20+202* redu- 
ziert wird. Da keine Spur eines Niederschlages zuriickbleibt, mu& angenommen 
werden, daff das entstehende Metall kolloidal gelést bleibt; der gesamte Vorgang 
wiirde demnach einer Umwandlung des Silberniederschlages zum Sol gleichhkommen. 
Es ist denkbar, da die Solpartikel in der nach der Silbernitratfaillung nahezu 
elektrolytfreien Zelle durch Schutzstoffe in Lésung gehalten werden; sie kénnten 
bei der geringen Schichtdicke der Priparate der Beobachtung entgehen. Nicht aus- 
zuschlieRen ist aber auch, daf die Silberteilchen. die Zellen verlassen kénnen, doch 
soll dies hier nicht weiter diskutiert werden. 


b) Die Lage der Reduktionsorte 
x) Die Lokalisation der Niederschlagsbildungen 


Wenn im folgenden kurz iiber ,Reduktionsorte“ gesprochen wird, so 
sind darunter, streng genommen, nur jene Punkte zu verstehen, die wafrige 
AgNO,-Lésungen bevorzugt reduzieren. Andere Oxydationsmittel (Methy- 
lenblau, Tetrazoliumsalze, Selen- und Tellurverbindungen, siehe oben) rea- 
gieren haufig mit ganz anderen Strukturen. 

Daf die Farbung der Niederschlage ganz verschieden sein kann, wurde 
bereits erwahnt. Diese Erscheinung ist aber nicht weiter verwunderlich, da 
bei Kolloiden der Farbton weitgehend von deren Dispersitatsgrad abhangt 
und Silber-Silberchlorid-Gemenge — das sog. ,,Photochlorid™ ist als eine 
kolloidale Lésung von Silber in Silberchlorid anzusehen — bei Bestrahlung 
bekanntlich die Farbe des auffallenden Lichtes annehmen. Riatselhafter sind 
zunachst die starken Schwankungen, denen die Form der Fallungen 
unterliegt. Neben kérnigen Schwarzungen bzw. Braunungen (Geitler 1922*, 
Gavaudan 1930, Gautheret 1935 u. a.) treten an den Chloroplasten sehr 
haufig homogen erscheinende Metalliiberziige auf (Gavaudan 1930, Sa- 
velli und Caruso 1939 u. a.), daneben bisweilen auch kalotien-, sichel- oder 
ringférmig begrenzte Verfarbungen einzelner Plastiden (Czapek 1920, Ga- 
vaudan 1930, Weber 1937 u. a.). 

Im Lichte kénnen neben dem Plasma und den Plastiden auch die Va- 
kuolen (Caruso 1938) und die Kerne (Caruso 1938d) gefarbt sein; auch 
Membranschwarzungen sind beschrieben worden (Molisch 1918, Ertl 1939). 
Besonders stark reagieren im allgemeinen die Schliefizellen, doch sind Aus- 
nahmen von dieser Regel bekannt geworden (Caruso 1938d). Solange die 
Spalten geschlossen sind, tritt bei ihnen eine ausschliefliche Schwarzung der 


3 Bei der Formulierung der Reaktionsgleichung wurde angenommen, da Ag:O: 
entsteht; tatsiichlich kennen wir die chemische Natur der durch Reaktion mit Ozon 
entstehenden Silberverbindung noch nicht genau (Remy 1949). 

“ Geitler arbeitete mit siedender 5—10%iger wafriger AgNO:-Lésung; seine 
Resultate sind nur begrenzt vergleichbar. 
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Chloroplasten ein; bei offenen Spalten reagiert auch das Cytoplasma, wobei 
u. U. die Chloroplasten ungefarbt bleiben kénnen (Weber 1938, Héfler 
1939). Eine ahnliche ausschlieRliche Plasmareaktion (Salzniederschlage?) soll 
auch bei sehr starker Belichtung (Gautheret 1935) und in mit Chloroform- 
dampfen abgetéteten Schnitten (Mirimanoff 1939) zu beobachten sein. Im 
Falle intensiver Bestrahlung scheint das Chlorophyll zerstért zu werden 
(Savelli und Caruso 1939). 

Bricht man die Silbernitratreaktion friihzeitig ab, so sollen angeblich nur 
die Chloroplasten geschwarzt werden (Savelli und Caruso 1939). Es ist 
aber fraglich, ob ausschlieBlich chlorophyllfiihrende Pla- 
stiden zur Reduktion befahigt sind (Guilliermond 1931); Mo- 
lisch (1918) und Geitler (1922, siehe FuRnote Seite 135) wollen auch bei 
einigen Chromo- und Leucoplasten (z. B. bei den Chromoplasten von Ra- 
nunculus bulbosus) eine positive Reaktion erhalten haben. Jedenfalls ge- 
lang durch Anwendung der Molisch-Reaktion die Auffindung zuvor iiber- 
sehener winziger Chloroplasten in manchen Epidermen — z. B. bei Sambucus 
nigra — (Molisch 1918) und Wurzeln (Gautheret 1935) sowie der wich- 
tige Nachweis chlorophyllfiihrender Plastiden im Pollenschlauch (Ruhland 
und Wetzel 1924). 

Wie schon kurz erwahnt, kann es im Licht auch zu Niederschlags- 
bildungen in den Kernen kommen (Caruso 1938d). In eigenen Ver- 
suchen (siehe unten) traten auch im Dunkeln unter gewissen Bedingungen 
Kernfallungen auf, die sich durch ihre Léslichkeitseigenschaften als metal- 
lisches Silber zu erkennen gaben (siehe dagegen Savelli und Caruso 1940). 

Meinungsverschiedenheiten bestehen heute noch iiber die genaue Lokali- 
sation des Reduktors innerhalb der Chloroplasten. Kiyohara 
(1935) °, Pekarek (1938) sowie Savelli und Caruso (1939) nahmen das 
Stroma als Sitz der Reduktionswirkung an; andere Autoren (Wieler 1956, 
Dischendorfer 1937) verlegten den Reduktor in die Grana. Es bedarf 
aber einer sehr kritischen Untersuchung, ob die haufig beobachibare granu- 
lare Schwarzung der Plastiden als Beweis fiir die Lokalisation der Reduk- 
tionswirkung in den Grana bewertet werden kann (vgl. auch Caruso 1938, 
Savelli und Caruso 1939). 

Bis heute ist es nicht gelungen, einen Einblick in die Gesetzmafigkeiten 
dieser offenbar doch recht komplexen Reaktion zu erhalten. In den folgen- 
den Abschnitien soll nun dargestellt werden, wie sich durch eine Unter- 
suchung des Einflusses der Wasserstoffionenkonzentration und durch An- 
wendung monochromatischer Beleuchtung Zusammenhiange aufdecken liefen, 
die wesentlich zum Verstandnis der Molisch-Reaktion beitragen kénnen. 


f) Die Reduktionsfihigkeit verdunkelter Gewebe 


Der Einfin6 der Wasserstoffionenkonzentration. Im allgemeinen redu- 
zieren lebende Zellen Silbernitrat auch in voélliger Dunkelheit (Molisch 

5 Kiyohara arbeitete, ahnlichh wie Geitler, mit kochenden Silbernitrat- 
lésungen. Eine Lokalisation der Schwarzungen. diirfte ihm dabei kaum noch még- 
lich gewesen sein. 
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1918, Gautheret 1935, Dischendorfer 1937 u. a.), doch scheinen manche 
Blatter die Molisch-Reaktion nur im Licht zu geben (Gautheret 1935, 
Savelli und Caruso 1939). Viele sich widersprechende Ergebnisse in der 
Literatur mégen allerdings daher riihren, da nicht jeder LichteinfluR mit 
der nétigen Sorgfalt ausgeschaliet wurde; denn eine im Licht einmal ein- 
geleitete Reduktion lauft in vélliger Dunkelheit — offenbar infolge der 
autokatalytischen: Wirkung der entstandenen Silberkeime (Abegg und 
Auerbach 1908) — weiter (Gautheret 1935). Zum anderen haben die 
alteren Autoren die Silbersalzniederschlage nicht aus den Praparaten ent- 
fernt. Die erste Aufgabe der vorliegenden Untersuchung war daher die 
mdglichst vollstandige Ausschaltung jeder Belichtung der Schnitte vom 
Augenblick des Einlegens in die Silbernitratlésung bis zum Entfernen aus 
dem Natriumnitritbad (siehe Methodik). Tatsachlich trat auch bei sorg- 
samster Innehaltung aller Vorsichtsmafregeln eine positive Dunkelreaktion 
ein. Es soll nun versucht werden, festzustellen, welchen Einfluf der p,-Wert 
der infiltrierten Pufferlésungen (siehe oben) auf Form und Verteilung der 
Fallungen in den Zellen ausiibt. 


Bisher lie® man einfach die neutrale (Molisch 1918, Liebaldt 1938 u. a.) 
oder angesduerte (Giroud und Mitarbeiter 1934 und spater, Ertl 1939, 
Héfler 1939 u. a.) Silbernitratlésung auf die Schnitite einwirken. Die 
Zellen sterben dabei sehr rasch ab, so daft die Silberionen mit groRer Schnel- 
ligkeit eindringen und reagieren kénnen. Wir diirfen daher nicht damit 
rechnen, daf bei Eintritt der Reaktion die Wasserstoffionenkonzentration 
der Zelle bzw. die ihrer Bestandteile ihren Wert dem der Silbersalzlésung 
wesentlich angendhert, geschweige dann angeglichen hat. Sollte tatsichlich 
der angesiuerten AgNO,-Lésung (p, = 4) eine hohe Spezifitat fiir den As- 
corbinsdure-Nachweis zukommen (Bourne 1936, Dischendorfer i937, 
Giroud 1938), so sinkt der Wert dieser Reaktion in ihrer bisherigen Aus- 
fiihrungsform durch die Fragwiirdigkeit der Einstellung der entsprechenden 
Wasserstoffionenkonzentration des Zellplasmas ganz erheblich (vgl. Gau- 
theret 1935). 


In den vorliegenden Versuchen wurden nun die Schnitte — in allen diesen 
Serien wurde zunachst nur mit Agapanthus umbellatus gearbeitet — im 
Vakuum mit McIlvainschen Puffern (sieben Konzentrationsstufen im p,- 
Bereich von 2,2—8,0) infiltriert. Sie verblieben darin 30 Minuten lang und 
wurden erst dann nach Abspiilen in destilliertem Wasser in die Silbernitrat- 
lésungen iibertragen. Da diese durch Zusatz von HNO, auf die p,-Werte 
der zuvor infiltrierten Puffer eingestellt waren (siehe oben), war gewahr- 
leistet, da eine Reihe von Schnitten mit abgestuften p,-Werten zur Ver- 
fiigung stand. Selbstverstandlich darf aber auch hier die Reaktion der Zelle 
nicht gleich der der infiltrierten Lésungen angenommen werden. 


Es fiel sofort auf, da& in der sauersten Lisung (p, —2,2) keinerlei 
Reaktion auftrat (vgl. Gautheret 1935); die gelbbraun erscheinenden 
Zellen waren restlos abgestorben, ihr Chlorophyll war zum Phaeophytin 
geworden. In den Lésungen vom p, 3,0 und 4,0 waren iiberwiegend die 
Chloroplasten geschwiarzt, wahrend in neutraler bis schwach alkalischer 
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Lésung (p, =7,0 und 8,0) vorwiegend kérnige und fadige Ausfallungen in 
den Zellen auftraten. Bei einem p,-Wert von 5,0 bis 6.0 zeigte sich in vielen 
Fallen auch der Kern geschwarzt. 

Die Versilberung der Chloroplasten kann ganz verschiedener Art sein. Sehr 
haufig treten kérnige Aus- 
fillungen an der Plasti- 
denoberflache auf (Abb. 
1), die perlschnurartig 
einen oder auch mehrere 
Chloroplasten umschlin- 
gen kénnen (Abb. 2); die 
eindeutig oberflachliche 
Lage dieser Silberk6rner 
zeigt ein ,,Abtasten“ der 
Praparate mit der Mikro- 
meterschraube. Zum an- 
deren sieht man in 


zahlreichen Zellen eine 

Abb. 1. Chloroplasten von Agapanthus umbellatus —gysschlieBliche Grana- 
mit kérnigem Silberniederschlag an der Plastiden- schwirzung (Abb. 3). Da- 
oberfliche. (Vergr. ~ 2500: 1.) 





fiir, da in diesen Fallen 
die Reduktionsorte 
mit den Grana identisch sein miissen, lassen sich folgende Argumente 
anfiihren: 1. die regelmafige Anordnung der Schwarzungspunkte in der 
Flachenansicht und Tie- 
fenlage, 2. die .,Geldrol- 
lenlage* der Ausfallun- 
gen bei Profilstellung der 
Chloroplasten (Abb. 4) 
(vgl. Strugger 1950, 
1951), 3. die in der Profil- 
stellung bisweilen sicht- 
bare Anordnung der Aus- 
fallungen in ,,Lamellen“ 
(vgl. Strugger 1951) so- 
wie 4. das Fehlen von 
Reduktionsorten in der 
Teilungsebene sekundir 
sich teilender Chloro- Abb. 2. K6rniger Silberniederschlag auf der Ober- 
plasten (vgl. Heitz 1937). fliche von Agapanthus-Chloroplasten. Die Metall- 
Die Metallniederschlige ausfallungen umkleiden perlschnurartig die Plasti- 
den mehrerer Zellen. (In der Mitte des Bildes eine 
Zellmembran.) (Vergr. ~ 1650: 1.) 





auf den Grana kénnen 
sich in einzelnen Fallen 
so verdicken, daft ganze ,,Silberbrocken“ in den Chloroplasten liegen (Abb. 5). 

In einem bestimmien p,-Bereich — bei Agapanthus vorwiegend bei 
Py 5 —, bei manchen Objekten (z. B. bei den Keimblattern von Impatiens 
parviflora) mit grofer RegelmaRigkeit, erscheint auch das Stroma verfarbt, 








EE 
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und zwar meistens gebraunt (Abb. 6). In fast allen Fallen sind dann die 
Grana gleichfalls gefarbt. Bleibt die Braunung des Stromas ziemlich hell, 
so schimmern die dunkleren Grana durch; bei tiefer Stromabraunung sieht 
man im allgemeinen nur 
ihre Beugungsscheibchen 
(Abb. 6a), doch laRt sich 
bei Verdanderung der 
mikroskopischen Finstel- 
lung auch in diesen Fal- 
len zeigen, daf eine 
Verfarbung der Grana 
erfolgt ist (Abb. 6b). 
Dies ist aber nur bei 
bester Beleuchtung und 
bei Verwendung erstklas- 
siger Optik zu erkennen, 
und es bleibt zu _ ver- 
muten, dai die hin und 
wieder beschriebene ,,ne- Abb. 3. 

gative Schwarzung™,d.h. Zelle von Agapanthus umbellatus; Zellkern und 
die Schwirzung des Gruppe von Chloroplasten mit versilberten Grana 
Stromas bei unveriinder- und schwach gebriiunten Stroma. Vergr.~ 2550: 1.) 
ten Grana, vielfach durch 

die Beobachtung von Beugungseffekten vorgetauscht wurde. 

In ganz seltenen Fal- 
len traten aber bei Aga- 
panthus auch Chloro- 
plasten auf, deren Stroma 
schwarzbraun — verfarbi 
war, wahrend eine 
Schwarzung der Grana 
mit Sicherheit ausge- 
schlossen werden konnte. 
Diese Falle .echter 
negativer Schwar- 
zung’ wiirden eine be- 
sondere Untersuchung 
verdienen, da sie unter 
Umstanden wertvolle 
Abb. 4. Agapanthus-Chloroplasten mit versilberten Hinweise auf Begleit- 
Grana. Der obere Chloroplast lat in der Profilstel- stoffe des Silbernitrat- 
lung eine deutliche Anordnung der Silberausfallun- reduktors geben kénnten, 
gen in senkrechten Reihen (,,Geldrollen“) erkennen. die diesen von der Oxy- 

(Vergr. ~ 4100: 1.) 








dation zu schiitzen ver- 

‘ modgen (siehe unten). Es 
ist aber auch denkbar, dafi das Verschwinden der Grana eine Verletzungs- 
folge ist; an intakten Blattern von Impatiens parviflora wurden nie ,,echte 
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negative Schwirzungen“ beobachtet. Méglicherweise zeigen manche Objekte 
diesen Schwiarzungstyp haufiger als Agapanthus; so kénnten vielleicht die 
Ergebnisse Pekareks (1938) an Gladiolus zu erklaren sein. 





Abb. 5. Silberniederschlage im Innern von Aga- 

panthus-Chloroplasten. Die Ausfiallungen auf den 

Grana sind durch weitere Meiallanlagerung sekun- 

dar verdickt. a) Reaktion nur einzelner Grana 

(Vergr. = 3300: 1), b) Reaktion zahlreicher Grana 
(Vergr. = 2200: 1). 


Schwarzungen des 
Kernes traten, wie er- 
wahnt, nur im mittlern 
Py-Bereich (p, =5,0—6,0) 
mit einiger Regelmafig- 
keit auf. In den meisten 
Fallen waren die Nieder- 
schlige an der Kernmem- 
bran lokalisiert (Abb. 7), 
doch lieRen sich biswei- 
len auch im Innern (Ka- 
ryolymphe?) Ausfallun- 
gen erkennen (Abb. 8). 

Die Niederschlage 
in den Zellen waren 
zumeist kérnig (Abb. 9), 
seltener fadig (Abb. 10.). 
Bisweilen traten in Kern- 
nahe netzartige Ausfal- 
lungen auf, die sehr an 
die Bilder erinnern, die 
Gicklhorn: (1932) vom 
»Golgi-Apparat” der 
Pflanzenzellen gegeben 
hat (Abb. 11). Es soll 
hier aber nicht weiter 
diskutiert werden, ob es 
sich bei dem _ beobachte- 
ten Reduktionsort um 
dieses noch sehr umstrit- 
tene Zellorganell handeln 
kénnte. Ebenso sei hier 
nicht weiter gepriift, ob 
die kérnigen Ausfallun- 
gen an bestimmten Zell- 
bestandteilen (Mikroso- 
men. Chondriosomen) lo- 


kalisiert sind. Nach Bourne (1936) enthalien die Mitochondrien in der 
Ascorbinsiure einen stark wirksamen Silbernitratreduktor, doch soll es auch 
Chondriosomen geben, die AgNO,-Lésungen nicht reduzieren (Giroud 1938). 
Jedenfalls wurden in zahlreichen Zellen mit geschwiarzten Plastiden vollig 
unverdnderte Chondriosomen entdeckt. Das braucht nicht unbedingt gegen 
ihren Gehalt an Vitamin C zu sprechen, da wiederholt nachgewiesen werden 
konnte, da das Chondriom auch Glutathion enthalt (Joyvet-Lavergne 








rs 
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1929 u. a.), das als Schutzstoff wirken kann (siehe unten). Es ist méglich, daft 
ein Teil der beobachteten Schwarzungen auch in den Vakuolen lokalisiert ist, 


um 
het 


by. ri a. 





Abb. 6. Agapanthus-Chloroplast mit scheinbarer ,,negativer Schwarzung“. Eine 

Verstellung des Objektivs lat die .Schwirzungsliicken“ (a) in deutlich ge- 

schwirzte Grana (b) iibergehen. Dies ist besonders leicht an den im Schema (c) 
bezeichneten Punkten zu erkennen. (Vergr. > 4650: 1.) 





Abb. 7. Zellkern von Agapanthus umbellatus mit versilberter Membran. 
(Vergr. = 2700: 1.) 


doch soll im folgenden nur kurz von ,,Plasmaschwarzungen™ die Rede sein. 
Zum Schlub sei noch kurz die vor allem in alkalischen Lésungen (Py = 7,0 
und 8,0) auftretende Membranschwiarzung erwahnt (Abb. 12). Es scheint 
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so, als ob hier nicht die 
eigentliche Zellmembran, 
sondern vielmehr die 
plasmatische Grenz- 
schicht Trager der 
Reduktionswirkung 
ist. So konnten Gickl- 
horn (1932) und Caruso 
(19358c) zeigen, daf die 
geschwarzte Lamelle sich 
bei der ,,Plasmolyse“ 
(siehe oben) von der 
Membran abhebt. Hin 


bh Ee : ; i ‘ und wieder sieht man 
K6rniger Silberniederschlag im Innern des Zellkerns auch, daf die Schwir 


von Agapanthus umbellatus. (Vergr.=~ 2700: 1.) 





zungszone sich tiefer in 
Es war von vornherein "O# at alas ~*~ 
das Besireben, die Ab- | ‘ibe 4 . 
hangigkeit der Fallungs- eo 
bilder vom p,- Wert 
quantitativ zu erfassen. 
Nach der in der Methodik 
beschriebenen Zahlme- 
thode wurden die Werte 
der Tab. 1 erhalten. Man 
erkennt eine mit abneh- 
mender Waserstoffionen- 
konzentration der Liésun- 
gen zunehmende Haufig- 
keit der Zellniederschlage 
auf Kosten der Chloro- 
plastenschwarzungen, 

und zwar sowohl der 
Granaschwirzungen als 
auch der Niederschlage 
an der Plastidenober- 
flache. Fiir Zellkern und 
Stroma existiert dagegen 
keine so eindeutige Ab- 
hangigkeit der Reduk- 
tionsfahigkeit vom p,- 
Wert. Setzt man die Pro- pp. 9, 


die Zelle hinein fortsetzt. 





Agapanthus-Zellen mit kérnigem Silber- 
zentzah| der Plasmanie- niederschhlag im Cytoplasma. a) Unregelmafige 
derschlage in Beziehung Lagerung der Ausfallungen (Vergr. = 2250: 1), b) Zu- 
zu der der Chloroplasten- sammenballung der Ausfallungen in der Zellmitte 
und Granaschwarzungen (Vergr. = 2550: 1). 
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bzw. zur Hiaufigkeit der 
kérnigen Ausfallungen 
an der  Plastidenober- 
fliche (Bildung der Quo- 
tienten: Hiaufigkeit der 

Plasmaniederschlage | 
Haufigkeit der Chloro- 

plastenschwarzungen 
u. dgl.), so ergibt sich die 
Tab. 2. 

Mit diesen Werten 
laRt sich eine Kennzahl- 
Skala fiir die Intensitiit 
der Silbernitratreduktion 
aufstellen. Wir wiahlen 
ganz_ willkiirlich eine 
Aufteilung des unterhalb 
Py=7,0 meftbaren Be- 
reichs in zehn Stufen und 
definieren die in der L6- 
sung vom p,, 3,0 erhalte- 
nen Quotienten als den 
Punkt ,,2° unserer Skala; 
die in der neutralen Lé- 
sung (p,,—7,0) gemesse- 
nen Quotienten erhalten 
die Kennziffer ,,12°. Wir 
kénnen dann die Kenn- 
zahl ,i°, den Anfang 
unserer Skala, als den 
Punkt definieren, an dem 
keinerlei Plasmanieder- 
schlige, wohl aber eine, 
wenn auch minimale Re- 
aktion der Plastiden ein- 
tritt; samtliche Quotien- 
ten konvergieren hier ge- 
gen Null. Da wir noch bei 
Py — 8,0 gemessen haben, 
kénnten wir die Skala an 
sich erweitern, doch ist 
dieser Bereich (in der 
Abb. 13 gestrichelt ein- 
getragen) histochemisch 
ohne Bedeutung, da der 
alkalischen * Silbernitrat- 
lésung keinerlei Spezifi- 
tat zukommt. 










Abb. 10. Agapanthus-Zellen mit fadigen Silbernie- 
derschligen im Cytoplasma. (Vergr. + 2250: 1.) 


i ae 
Abb. 11. 
Netzartiger, den Zellkern von Agapanthus umbellatus 


umspinnender Silberniederschlag. (Vergr.~ 3600: 1.) 


Abb. 12. Schwarzung der Plasmagrenzsdchicht lings 
einer SchlieBzelle von Agapanthus umbellatus. 
(Vergr. = 1800: 1.) 
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Diese Skala, in Kurvenform aufgetragen (Abb. 13), erméglicht uns nun, 
im mikroskopischen Praparat beobachtete Schwarzungsbilder durch eine 
Kennzahl zu charakterisieren, wobei gréRere Zahlen eine hGhere Reduktions- 
fahigkeit ausdriicken. 


‘Tab, 1. 


Haufigkeit der Silberschwiarzungen der Reduktionsorte 
in verdunkelten Agapanthus-Zellen nach vorausgegan- 
gener Behandlung mit abgestuften Pufferliésungen. 





Hiufigkeit der Silberschwirzung bei 
Reduktionsort | Py-Wert d. infiltrierten Pufferlés. von 








/ 30 | 40 | 50 | 60 | 70 | 80 

| | 
Chloroplasten ...... | 100 97 ah | BF 46 41 
Cesc 2 oe ee ee 
Plastidenoberfliche ... . 81 82 32 26 23 15 
Get ei cet, a apraeremmer 0 1} 3 16 12 7 
ae eee ee 0 0 | 13 16) oe 1 
WE: foe a Bs 13 | 33 | 41 | 67 | 89 | 92 

Tab. 2. 


Relative Haiufigkeit von Plasma- und Chloroplastenschwarzungen 
in Abhangigkeit vom Py- Wert der zuvor infiltrierten Puffer. 





Py Wert des infiltrierten Puffers 


Errechneter Quotient 
3,0 | 40 | 50 | 60 | 7,0 | 80 











__ a =| oss | ose | ase | 3,27 | 1,94 | 2,04 
Chloroplastenschwirzungen | | 
———ee ls iCws «| aan | oe |e | ae | 2,62 | 2,96 
Granaschwirzungen | 
___Plasmaniederschliige __ | 108 | 258 | ' 
Ndschl. a. d. Plastidenoberfiaiche | aco a aed | _ | | 


Kontrollversuche wurden mit Keimblattern von Impatiens parviflora 
angestellt. Die unter Wasser abgeschnittenen Blatter wurden in Glaschen 
mit Pufferlésungen eingestellt. Tatsachlich lie® sich nach einer Stunde ein 
deutlicher Unterschied der Reduktionsintensitaten der Blatter aus verschie- 
denen Puffern beobachten. Diese Differenz, z. B. zwischen den in Puffern 
von py —3,0 und 7,0 belassenen Keimblattern, war auch dann noch erkenn- 
bar, wenn beide mit Silbernitratlésungen gleicher Aziditat (py = 5,0) infil- 
triert wurden. Darin darf ein Beweis erblickt werden fiir die oben ge- 
auRerte Ansicht, da die Ansauerung der Silbersalzlésungen 
nicht ausreicht, um den p,y- Wert des stark gepufferten Cyto- 
plasmas nennenswert zu verdndern. Andererseits laft sich eine 
gewisse Verschiebung des intrazelluliren p,-Wertes durch langeres Ein- 
stellen in die Pufferlésungen offenbar doch erreichen, eine Wirkung, die 
vielleicht der veranderten Wasserstoffionenkonzentration des in den Mem- 
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branen laufenden Transpirationsstroms zuzuschreiben ist (Strugger 1938 
und spiater). Wenn auch die Impatiens-Experimente nicht quantitativ aus- 
gewertet wurden, so zeigen die Kontrolluntersuchungen an intakten Blattern 
doch, daf die beobachteten Erscheinungen nicht durch blofe Verletzungs- 
effekte — etwa durch eine verschieden rasche Exosmose des Reduktors aus 
den verletzten Zellen — vorgetiuscht sein kénnen. 

Eine gewisse Stiitze dieser Befunde liefern die Beobachtungen mehrerer Autoren 
an Spaltéffnungen. Héfler (1939) konnte bei geschlossenen Spalten stets nur 
reine Chloroplastenschwirzungen feststellen. Diese Entdeckung laft sich wiederum 
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Abb. 13. Eichkurve zur Bestimmung der Reaktionskennzahlen (der Molisch- 
Reaktion) aus der Verteilung der Silberniederschlige auf die einzelnen Zell- 
bestandteile. 


mit den Befunden Guilliermonds (1931) in Beziehung bringen, wonach stiarke- 
fiihrende Chloroplasten besonders gut reduzieren, insofern, als die Plastiden der 
SchlieBzellen bei geschlossenen Spalten zumeist reichlich Starke enthalten. An- 
dererseits traten bei offenen Stomata reichlich Plasmaniederschlige (Silbersalze?) auf 
(vgl. auch Linsbauer 1926), u. U. bei Aussparung der Chloroplasten. Durch eine 
Reihe von Arbeiten wissen wir heute, daf die Stomata-Bewegungen eng gekoppelt 
sind mit intrazelluléren p,-Schwankungen, wobei an dieser Stelle die urséchliche 
Verkniipfung der beiden Erscheinungen nicht diskutiert zu werden braucht. Jeden- 
falls stiuern die Schliefzellen bei Verdunkelung rasch an; ihr P,- Wert liegt (bei 
Rumex acetosa und Tradescantia) unterhalb p,=5,0 (Scarth 1932, Pekarek 
1933), wahrend im Licht Py- Werte zwischen 6,0 und 7,4 (Tradescantia, siehe Scart h) 
bzw. 5,3 und 6,0 (Rumex, siche Pekarek) gemessen wurden. Auch bei der Be- 
handlung von Sdchliefzellen mit Silbernitratlésung stellt sich also heraus, daft sich 
nur bei saurer Reaktion des Zellinhalts eine reine Chloroplastenschwarzung er- 
zielen 148t und daf bei annihernd neutraler Reaktion des Plasmas auch innerhalb 
des Cytoplasmas Ausfiallungen auftreten. 

Es sei an dieser Stelle noch einmal kurz auf die schon erwahnte Erscheinung ein- 

Protoplasma, Bd. XLI/2. 10 
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gegangen, daft Schliefizellen im allgemeinen stirker reduzieren als andere Zellen. 
Im Licht erfolgt bei ihnen die Schwarzung schon nach wesentlich kiirzerer und 
schwiicherer Bestrahlung (Gautheret 1935). Das kénnte seinen Grund in einer 
mehr alkalischen Reaktion der Schliefzellen haben; es kann aber auch daran liegen, 
daf die Autoren tatsichlich gar keine Reduktion beobachteten, sondern lediglich Salz- 
niederschlage, wie dies vor allem bei der Linsbauerschen Untersuchung (1926) der 
Fall gewesen zu sein scheint. Dafiir spricht, da nach der Natriumnitrit-Behandlung 
keine bevorzugte Schwiirzung der Schliefizellen beobachtet wurde. Ubrigens wollte 
schon Molisch (1918b) die starke Schwiarzung der Spaltéffnungen als einen Silber- 
carbonat-Niederschlag deuten, da die aus Calciumcarbonat bestehenden Cysto- 
lithen verschiedener Pflanzen ganz ahnlich reagieren. Mirimanoff (1940) wieder- 
um sieht in der ,,Reduktion“ des Silbernitrats durch die Cystolithen eine reine 
Oberflichenwirkung (siehe unten). Eine Entscheidung dieser Fragen wiirde sehr 
leicht méglich sein, da man lediglich die Léslichkeitseigenschaften der Niederschlige 
untersuchen miifte; im Rahmen dieser Arbeit ist diese Frage jedoch ohne Interesse, 
da ohnehin Salzniederschliige ausgeschaltet wurden. 


Der Einflu8 des Blattalters. Uber den Einflu& des Blattalters auf die Reduktions- 
fahigkeit liegen nur zwei widersprechende Mitteilungen vor: Nach Gautheret 
(1935) soll in vélliger Dunkelheit die Silbernitratreduktion bei jungen Blattern von 
Helodea und Iris véllig ausbleiben kiénnen; demgegeniiber fand Lilienstern 
(1935), da gerade die jiingeren Helodea-Blatter Methylenblau am schnellsten redu- 
zieren. Es ist nun allerdings méglich, da& Silbernitratreduktion und Methylenblau- 
entfarbung auf zwei verschiedene, voneinander unabhingige Reduktoren zuriick- 
gehen. Wenn diese Frage auch nur am Rande interessierte, so wurden ihrer Klarung 
doch einige Versuche gewidmet. Es wurden zwei Agapanthus-Blitter ausgewahlt. 
Das eine war 52cm lang; die Flaichenschnitte wurden, wie iiblich, zwischen dem 10. 
und 16. Zentimeter entnommen. Das jiingere Blatt maf 24 cm; bei ihm entstammten 
die Schnitte der Region zwischen dem 5. und 8. Zentimeter. Zuvor waren beide 
Blatter in der gewohnten Weise in eine ,,.Feuchte Kammer“ iibertragen und mit einer 
200-Wait-Birne eine Stunde lang belichtet worden (siehe oben). AnschlieRend wur- 
den die Schnitte mit Pufferlésungen vom Py 3.0, 5,0 und 7,0 infiltriert. 


Tab. 3. 


Einflu& des Blattalters auf die Haiufigkeit der Silberschwiarzun- 
gen der Reduktionsorte in verdunkelten Agapanthus-Zellen nach 
vorausgegangener Behandlung mit abgestuften Pufferlésungen. 





Py-Wert der infiltrierten Pufferlésung 


























Reduktionsort 3,0 5,0 7,0 

alt | jung | alt | jung | alt | jung 
Chloroplasten. . . . 98 96 72 69 53 46 
GIR a Eo ah 98 87 45 61 37 37 
Plastidenoberfliche . 0 | 26 33 15 20 14 
Sipe, ses 0 1 23 15 14 | il 
Zellkern . fn 2 13 18 ei¢ x 
Plame 6. 2.) fo 8 1 at Bm! 








Die erhaltenen Zahlenwerte sind in der Tab. 3 wiedergegeben. Geht man mit den 
Werten fiir die Schwarzungsverhiltnisse (Plasmaniederschlige | Chloroplasten- 
schwarzungen usw.) in die Kurvenschar der Abb. 13 ein, so erhalt man leicht die 





ROT RN 








Die Reduktion wafriger Silbernitratlésungen 147 


Reaktionskennzahlen RZ:, RZ2 und RZs sowie deren Mittelwert RZ,. Leider sind 
die Streuungen dieser Zahlenwerte, die in der Tab. 4 zusammengefaft sind, recht 
betrachtlich. Das liegt sicherlich zum Teil daran, daff bei der Aufstellung der Kenn- 
zahl-Skala jeweils drei Zahlenwerte einer Kennzahl zugeordnet werden muften, 
diese Zahlenwerte aber selbst mit einer gewissen Streuung behaftet waren. Bei der 
Schwierigkeit, cytologische Bilder exakt auszuwerten, war es allerdings auch nicht 
zu erwarten, daf{ bei der relativ geringen Zahl der durchmusterten Zellen eine 
statistische Sicherung zu erreichen sein wiirde. Andererseits hat es keinen Sinn, 
gréRere Versuchsreihen anzusetzen, da nur diejenigen Zellen untereinander verglichen 


Tab. 4. Einflu& des Blattalters auf die relative Hiaiufigkeit von 
Plasma- und Chloroplastenschwarzungen in Abhingigkeit vom 
Py,- Wert der zuvor infiltrierten Puffer. 





. | Py-Wert der infiltrierten Pufferlésung 























Errechneter Quotient | 3,0 | 5,0 | 7,0 
| alt | jung | alt | jung | alt | jung 
| ' | 
Plasmaniederschlige | | | | 
Chloroplastenschwirzungen ~ | on | ae | - | ade esc Bo 
renee eemncnet | 0,04 | 0,20 | 0,93 | 0,57 | 2,00 | 1,98 
Granaschwirzungen | | | 
Plasmaniederschlige a pat 
Ndschlg. a. d. Plastidenoberflache| | — | siesall Rancid Shansak. Oona 
| | 
Reaktionskennzahlen | | 
Myce ei! bios boheidsb icp ii) ae 
Dhe ictiidertendnd. ole eb ii Bethe) SA eRe 
es + on dels: ia Ae ae imal eee 5,2 | 7,0 | 91 | 11,7 | 13,5 
RZm 13 | 34 | 7,1 | 7,0 | 109} 11,7 





* Bei den alten Blattern traten nach der Infiltration mit saurem Puffer (p,, 3,0) 
keine Niederschlage an der Plastidenoberflaiche auf. 


werden kénnen, die aus der gleichen Zone eines Blattes stammen. Man wird den 
insgesamt erhaltenen RZ-Werten und den errechneten Mittelwerten (RZ,.) ent- 
nehmen diirfen, daf die Reaktionskennzahlen der jungen und der alten Blatter 
dicht beieinander liegen. Allein im saureren Bereich (p, = 3,0) scheint die Reduk- 
tionsfahigkeit der jiingeren Blatter zu iiberwiegen, ein Ergebnis, das sich mit dem 
Liliensterns (1935) decken wiirde. 

Untersucht man dagegen noch sehr junge, in starkem Wachsitum befindliche 
Blatter (Lange ~ 8cm), so fallt auf, daf& die Anzahl der iiberhaupt geschwarzten 
Zellen stark erniedrigt ist. Die Verteilung der Silberschwarzungen auf die ein- 
zelnen Zellbestandteile scheint dagegen nicht wesentlich verandert zu sein. Viel- 
leicht bleibt die Molisch-Reaktion bei den jiingsten Blattern tatsaichlich véllig 
aus, ohne daf der Reduktor zu fehlen brauchte (Schutzstoffe!). Damit wiirde dann 
zwischen den Angaben von Lilienstern (1935) und Gautheret (1935) kein 
Widerspruch mehr bestehen. 

Jedenfalls sind die Auswirkungen des Alterungsprozesses auf den Verlauf der 
Molisch-Reaktion so komplex, daf ihrem Studium eine eigene Untersuchung zu 
widmen ware. 


10* 
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y) Die Abhangigkeit der Reduktionsfahigkeit vom Zustand der Zellen 


Lange Zeit hindurch schien es auer Zweifel zu stehen, da die Schwar- 
zung der Chloroplasten durch Silbersalze nur in lebenden Zellen zu beob- 
achten sei (Molisch 1918, Guilliermond 1931, Gautheret 1935 u. a.). 
Molisch (1918) ‘selbst bezeichnete die Silbernitratreduktion durch die 
Plastiden daher als eine ,.Lebensreaktion“. Etiolierte Blatter reagierten 
stets negativ (Molisch 1918, Ertl 1939); allein Weier (1938) will eine sehr 
schwache Reaktion beobachtet haben. Auch solange etiolierte Blatter durch 
Abkiihlung (Ertl 1939) oder durch Infiltration mit plasmolysierend wirken- 
den Liésungen (Fiirlinger 1938) am Ergriinen verhindert wurden, redu- 
zierten sie die Silbernitratlésung nicht. Daf dies nicht eine bloRe Folge der 
Plasmolyse sein kann, konnte Ert] (1939) zeigen; auch narkotisierte Zellen 
ergaben eine positive Molisch-Reaktion (Gautheret 1935, Ertl 1939). 

Schon Gautheret (1935) aber beobachtete, da bisweilen bei einwand- 
frei lebenden Zellen keine Reaktion erfolgt; dagegen kénnen sich geschidigte 
Chloroplasten unter Umstanden schwarzen (vgl. auch Geitler 1922, 
Liebaldt 1938). Auch in den eigenen Versuchen konnie vielfach eine 
Braunung selbst schwer geschadigter Plastiden beobachtet werden; auch aus 
Zellen des Schnittrandes herausgerissene Chloroplasten zeigten mitunter 
noch deutliche Schwarzungen, bisweilen sogar reine Granaschwarzungen. 

In letzter Zeit mehren sich die Stimmen, die auch eine Reduktion des 
Silbernitrats durch tote Zellen fiir méglich halten. Voraussetzung 
scheint nur zu sein, da beim Abtétungsvorgang der Reduktor nicht ver- 
andert oder aber, daf er an der Exosmose gehindert wird. Den ersten Zweifel 
an der Brauchbarkeit der Silberschwarzung als ,,Lebensreaktion™ auferte 
schon Czapek (1920), der nach stundenlangem Einwirken von 0,5n 
(= 20% iger) Bleiazetatlésung auf seine Schnitte eine positive Reaktion be- 
obachien konnte. Molisch (1921) bezweifelte jedoch, daf bei diesen Unter- 
suchungen die Garantie gegeben sei, daft die Zellen durch das Bleiazetat tat- 
saichlich abgetétet seien, und so gerieten die Czapekschen Versuche bald 
wieder in Vergessenheit. Die Mitteilung Weiers (1938), wonach in sieden- 
dem Wasser abgetiétete Schnitte die Molisch-Reaktion ergeben sollten, 
blieb nicht unwidersprochen (Caruso 1938, Mirimanoff 1939). In reiner 
Wasserstoffatmosphire durch Chloroformdampfe abgetétete Schnitte sollien 
sich mit Silbernitrat schwarzen (Weier 1938), doch soll sich diese Reaktion 
nach den Feststellungen Mirimanoffs (1939) auf eine diffuse Plasma- 
schwirzung beschrainken. Caruso (1938) erhielt durch Abtéten mit iiberhitz- 
tem Dampf (zwei bis drei Sekunden bei 120° C), desgleichen bei 15 Minuten 
langer Einwirkung trockener Hitze (175° C), Mirimanoff (1939) selbst noch 
nach Autoclavieren (115°C) eine positive Reduktionsprobe. Aus diesen Be- 
funden schlossen nun Savelli und Caruso (1939), daB die Vitalitat 
der Zellen keine unbedingte Voraussetzung fiir das Auftreten 
von Silberschwarzungen darsielle. 


Bis heute aber scheint keiner der Autoren, die den Wert der Silbernitrat- 
reduktion als ,,.Lebensreaktion“ anzweifelten, die Léslichkeitseigenschaften 
der Niederschlage gepriift zu haben. Fiir ein Verstandnis der Molisch- 
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Reaktion ist es indessen unerlaflich zu wissen, ob tatsachlich einwandfrei 
tote Zellen noch zu einer Reduktion von Silbersalzen befahigi sind. So 
wurden die abgetéteten Schnitte nach der Silbernitratbehandlung eine 
Stunde lang in ein Natriumnitritbad iibertragen. In Ubereinstimmung mit 
den Befunden Carusos (1938) und Mirimanoffs (1939) zeigte sich, daf 
kurzes Eintauchen in siedendes Wasser (10—30 Sekunden) die Reduktions- 
fahigkeit aller Zellelemente vernichtet; einzelne Grana zeigten nachher ein 
stark erhéhtes Lichtbrechungsvermégen (siehe oben), erwiesen sich aber bei 
sorgfaltiger Betrachtung als unverandert griin. 

Ein véllig anderes Bild ergab sich nach der Abtétung der Schnitte in 
20% iger Bleiazetatlésung. Die Schnitte wurden mit diesem Reagens infiltriert 
und 30 Minuten in ihm belassen. Nach dieser Zeit war die Chloroplasten- 
siruktur in den meisten Zellen noch gut erkennbar, alle Zellen erwiesen sich 
jedoch — nach dem Aussehen der Kerne beurteilt — als tot. Trotzdem be- 
hielten die Chloroplasten ihr Reduktionsvermégen weitgehend bei. In fast 
allen Fallen zeigte sich eine deutliche Granaschwarzung; allerdings trat nie 
eine Reaktion von Stroma und Kernen ein. Wohl aber zeigten sich reichlich 
Ausfallungen im Plasma, die teils grobkérnig, teils kurzfadig erschienen. 
Haufig lieB sich auch eine bevorzugte Fallung lings der Zellmembran be- 
obachten. 

Nach diesen Ergebnissen steht es unzweifelhaft fest, da 
bei entsprechender Abtétungsart auch tote Zellen die Fahig- 
keit behalten kénnen, Silbersalze zu metallischem Silber zu 
reduzieren. 


6) Der Einflu& des Lichtes auf die Reduktionsfahigkeit 


Setzt man die in die Silbernitratlésung iibertragenen, zuvor mit Puffer- 
lésungen infiltrierten Schnitte dem Lichtkegel eines Monochromators aus, so 
hat man mit zwei verschiedenen Reaktionen zu rechnen: 

1. Reduktion der Ag+-lonen: Ohne Sensibilisator scheint die Re- 
aktion mit ungefarbten Reduktoren im Bereich des sichtbaren Lichts wenig 
spektralabhangig zu sein (Savelli und Caruso 1939). 

2. Reduktion von Silbersalzniederschlagen: Silbersalznieder- 
schlage, vor allem die Silberhalogenide und das Silberphosphat, werden im 
Licht zersetzt; kurzwellige Strahlung wirkt wesentlich intensiver als der 
langwellige Bereich des Spektrums (Kendall 1931). 

Beide Reaktionen sind aber durch Sensibilisierung zu beeinflussen; 
in solchen Fallen laft sich dann eine Abhangigkeit der Reaktionsgeschwindig- 
keit vom Absorptionsspektrum des Sensibilisators erkennen. Nach Abschluf 
der Reaktion 1aRt sich nicht direkt entscheiden, ob eine unmittelbare Reduk- 
tion der Agt-Ionen oder eine Lichtzersetzung von Salzen stattgefunden hat, 
da in beiden Fallen thiosulfatunlésliche (und damit auch alkalinitritunlés- 
liche) Metallausfallungen entstehen. 

Die einzigen bis heute vorliegenden Untersuchungen iiber die Spektral- 
abhangigkeit der Molisch-Reaktion wurden von Gautheret (1935) durch- 
gefiihrt. Durch Vorsetzen von Farbglisern vor die Lichtquelle (Philips-Argenta- 
Lampe 110 Volt, 40 Watt) erhielt der Autor eine vom Rot- zum Blaulicht hin standig 
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abnehmende Reduktionsintensitét. Ganz abgesehen davon, daf die Farbscheiben 
jeweils sehr breite Spektralbereiche durchliefen, bleibt unverstindlich, wie Gau- 
theret aus seinen Befunden auf die Rolle des Chlorophylls als Sensibilisator 
schlieRen konnte, wurde doch die charakteristische ,,Griinliicke“ von ihm iiberhaupt 
nicht beobachtet. 


Wie in der Methodik beschrieben, wurden nun die mit McIlvainschem 


Puffer (py — 4,0) infiltrierten Schnitte nach kurzem Auswaschen in die im 
Brennpunkt der Monochromatoroptik aufgestellten ReaktionsgefaRe mit an- 


Tab. 5. Haufigkeit der Silberschwarzungen der Reduktionsorte in 
35 sec lang mit monochromatischem Licht bestrahlten (anfangs 
lebenden) Agapanthus-Zellen. 





Lichtwellenlinge in my. 













Reduktionsort 
420 | 460 | 500 | 550 | 600 | 675 | 700 
Chloroplasten 69 | 80 | 74 | 79 | 68 | 64 | 72 
Grana . A salt 39 | 69 | 50 | 69 | 48 | 34 | 64 
Plastidenoberfliche . 35 | 22 | 34 | 17 | 29 | 32 | 28 
Stroma 17 | 34 | 22 | 27 | 15 | 13 | 16 
Plasma! 42 | 45 | 39 | 42 | 49 | 61 | 56 








Errechneter Quotient: | | 
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Plasmaniederschlige | 
‘ | 0. 0,78 
Chloroplastenschwarzungen sada | nee. Oe ORF |S Oe 
. ° | | 
ante 1,08 | 0,65 | 0,78 | 0,61 | 1,02 | 1,79 | 0,87 
Granaschwiarzungen | 
Plasmaniederschlaige 
Ndschlg. a. d. Plastidenoberfliche se naan! hae | — | need merel can 
Reaktionskennzahlen: | | 
RZ. ......... | 71166) 65/65] 76] 85| 7,8 
Me ow Dh AY hinge ees | 58 | 7,8 | 10,2! 7,1 
Mm, -'. se oe tA eee ae | 93 | 7,8 | 82) 93 
BiG we ee ee ae ee ee a 





1 Kine Schwarzung der Zellkerne wurde nur auferst selten beobachtet. 


gesduerter (p,—4,0) Silbernitratlésung verbracht. Nach Abschluf der 
35 Sekunden langen Belichtung wurden die Glaschen in ein Gefaf mit destil- 
liertem Wasser ausgeleert; die Schnitte wurden sofort in Natriumnitrit- 
lésung iibertragen. Zwischen dem Einlegen der Schnitte in die Silbersalz- 
lésung und dem Einschalten der Beleuchtung, bzw. zwischen dem Ende der 
Bestrahlung und dem Ubertragen in das Nitritbad vergingen nicht mehr als 
héchstens fiinf Sekunden. 

Die cytologischen Bilder wurden nach der beschriebenen Zahlmethode 
ausgewertet; die Tab. 5 gibt die zusammengefaftten Protokolle wieder. Man 
erkennt ein Minimum der RZ,,-Werte bei 500 my, ein Maximum bei 675 mu- 
Um die Existenz dieser Extremwerte zu sichern, wurden die Messungen noch 
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einmal wiederholt. Die Abb. 14 zeigt die beiden an verschiedenen Tagen 
erhaltenen Kurven. Im Kontrollversuch war die Beleuchtungsiniensitat ge- 
ringer; damit mag vielleicht die Tatsache erklart werden, da die Kennzahlen 
deutlich unter denen der ersten Messung liegen. Vergleicht man die erhaltene 
Spektralabhangigkeit der Silbernitratreduktion mit den von Zscheile 
(1935) gemessenen Absorptionskurven der beiden Chlorophylle, so erkennt 
man den gleichsinnigen Verlauf der Kurven. Demnach hat die Molisch- 
Reaktion dort ihr Maximum, wo das Verhialtnis der absorbierten zur durch- 
gelassenen Strahlungsenergie fiir die Assimilationspigmente am giinstigsten 
ist. Die Mefwerte geben keinerlei Hinweise auf eine wesentliche Beein- 
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Abb. 14. Spektralabhangigkeit der Reaktionskennzahlen (der Molisch-Reaktion) 

bei lebenden Agapanthus-Zellen. o——o Hohe der mittleren Reaktionskennzahlen 

(RZ), ——— Absorptionskurve des Chlorophyll a, -------- Absorptionskurve des 
Chlorophyll b (Absorptionskurven nach Zscheile 1935). 





flussung der cytologischen Bilder durch die Lichtzersetzung der Silbersalz- 
niederschlage; man miiRte dann namlich mit einem deutlichen Kurvenanstieg 
im kurzwelligen Spektralbereich rechnen. Somit scheint die Verteilung der 
Metallausfallungen im wesentlichen auf die Molisch-Reaktion zuriickzu- 
gehen. Im Gegenteil: die Reaktion ist besonders stark in der roten Ab- 
sorptionsbande des Chlorophylls. Das mag seinen Grund haben in der 
quantentheoretisch plausiblen und experimentell vielfach bewiesenen 
(Warburg und Negelein 1923, Eichhoff 1939 u. a.) besseren Ausnutz- 
barkeit langwelliger Strahlung fiir den Assimilationsprozef. 

Die vorstehenden Ergebnisse besagen also, daf die Reaktionskennzahl 
umso héher liegt, je vollstandiger die auffallende Strahlungsenergie absor- 
biert und je besser die absorbierte Energie ausgenutzt wird. Andererseits 
haben wir gesehen, da die Kennzahlen mit abnehmender Wasserstoffionen- 
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konzentration ansteigen. Es liegt nun der Gedanke nahe, die Spektral- 
abhangigkeit auf Differenzen des intrazellularen p,-Wertes zuriickzufiihren. 
Das wiirde bedeuten, daft die Zelle in den maximal absorbierten Spektral- 
bereichen besonders alkalisch reagiert. 

Wir wissen heute, da die Pflanze im Dunkeln betrachtliche CO,-Mengen 
bindet. Bei Belichtung werden diese plétzlich abgegeben; der p,-Wert steigt 
dadurch rasch an. Leider aber wissen wir bis heute noch nichts iiber die 
eventuelle Spektralabhingigkeit dieser CO,-Abspaltung (siehe Bonner 
1950). Wir wollen daher im folgenden nur den Einflu& der Assimila- 
tion diskutieren. Nimmt man an, daf diese unmittelbar nach dem Uber- 
tragen der Schnitte in die Silbersalzlésung noch fiir einen Augenblick 
weiterlauft, so wiirde sich eine zwanglose Erklarung ergeben: Durch den 
AssimilationsprozeR steigt der p,-Wert des Plasmas rasch an, und zwar 
umso schneller, je intensiver assimiliert wird. Damit wiirden sich die Dif- 
ferenzen der cytologischen Bilder zuriickfiihren lassen auf Anderungen der 
intrazellularen Wasserstoffionenkonzentration. 

Dieser Erklarungsversuch wiirde sich nur durch den Beweis stiitzen lassen, 
daft die gefundene Spektralabhingigkeit bei toten Zellen nicht zu beob- 
achten ist. Es wurden nun die in die Silbernitratlésungen eingelegten Schnitte 
zunachst drei Minuten im Dunkeln belassen. Erst dann wurden die nun- 
mehr toten Gewebe in den Lichtkegel des Monochromators gebracht. Die 
Auswertung der sonst viéllig gleich behandelten Praparate erfolgte wiederum 
durch Auszahlung der geschwiarzten Zellstrukturen. Es ergab sich dabei 
nach zwei MefRreihen an verschiedenen Tagen ein véllig anderes Bild: Ab- 
sorption der Chlorophylle und Reaktionskennzahlen verli¢fen nunmehr 
gegensinnig (Abb. 15). Das bedeutet, daff in den Absorptionsmaxima der 
Assimilationspigmente die Schwarzung der Chloroplasten gegeniiber den 
Cytoplasma-Ausfallungen bevorzugt ist. Die Spektralabhangigkeit 
der Molisch-Reaktion ist demnach fiir lebende und tote Zel- 
len grundsatzlich verschieden. Jedenfalls lat sich auch bei den 
toten Zellen keine deutliche Bevorzugung der kurzwelligen Strahlung er- 
kennen. Auch hier wird daher keine blo&e Zersetzung lichtempfindlicher 
Silbersalzniederschlage vorliegen. 


e) Statistische Beurteilung der Versuchsergebnisse 


Der quantitativen Auswertung der Versuche zur Spektralabhingigkeit der Mo- 
lisch-Reaktion soll noch eine kurze statistische Abschatzung der Zuverlassig- 
keit der wichtigsten MeRergebnisse angefiigt werden. Die Streuungen 
der Mefiwerte sind, wie bereits angefiihrt, sicherlich zu einem grofen Teil darauf 
zuriickzufiihren, daB bei der Aufstellung der Reaktionskennzahl-Skala drei ver- 
schiedene Schwarzungsverhiltnisse auf einen Punkt bezogen wurden (siehe oben). 
Das ist ohne Zweifel mit einem gewissen Fehler behaftet, dessen Gréfe aber nicht 
abgeschatzt werden kann. 

Die statistische Betrachtung der MeBreihe mit verschieden alten Blattern sei hier 
nur anhangsweise angefiihrt. Lediglich im sauren Bereich trat eine gréfere Diffe- 
renz auf, doch lehrt die Héhe der Streuungen (Tab. 6), da auch hier keine stati- 
stisch gesicherten Unterschiede vorzuliegen brauchen. 
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Tab. 6 Streuungen der Reaktionskennzahlen alter und junger 
Agapanthus-Blatter in verschiedenen P,-Bereichen. 





| py-Wert der infiltrierten Pufferld 
Untersuchtes Blatt |_PH chrmest: 2 Eine. 
3,0 ae ee 








| 
deers. 5) bes | 13401 | 71401 | 109+04 
Jenges Blatt. OA | 8,4+0,9 7,0+1,1 | 11,7+0,9 


Wesentlich giinstigere Ergebnisse liefert eine exakte statistische Untersuchung 
der beiden Serien zur Feststellung der Spektralabhingigkeit der Molisch- Reaktion. 
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Abb. 15. Spektralabhingigkeit der Reaktionskennzahlen (der Molisch- Reaktion) 

bei abgetéteten Apaganthus-Zellen. o o Hohe der mittleren Reaktionskennzahlen 

(RZ,), - —— Absorptionskurve des Chlorophyll a, -------- Absorptionskurve des 
Chlorophyll b (Absorptionskurven nach Zscheile 1935). 





Tab. 7. RZ, -Werte und deren Streuungen fiir die Versuchsreihen 
zur Ermittlung der Spektralabhiangigkeit der Molisch-Reaktion. 





Lichtwellenlainge in my 
Zustand der Zellen | eaeaes 





420 460 500 | 550 600 675 | 700 





| 


| } 
7,2+1,0 | 7,7£0,1 | 9,04 0,6| 8,1+0,6 





} | 
Lebend! I. Messung | 7,3+0,4/ 7,0+0,8 6,6+0,1 





| | | 
Lebend II. Messung | 6,3+0,7 | | 5,5+0,5 | 7,840,4 | 7,5+0,5 
Tot! I. Messung | 7,7+0,4 | | 8,7+0,6 | 49+0,6 | 7,540,1 | 
Tot II. Messung | 3,3+0,8 | (6,0+0,5 | | | 5,7+0,1 | 7,0+0,4 


1 Als ,,lebend“ bzw. ,,tot“ werden hier die sofort bzw. die nach 3 Minuten langer 
Vorbehandlung in Silbernitratlésung bestrahlten Schnitte bezeichnet. 
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Tab. 8. Statistische Sicherheit der wichtigsten Messungen zur Spek- 
tralabhingigkeit der Molisch-Reaktion 























Zustand der) Kurvenabschnitt “wen” ty-Wert gg P-Wert! 
Lebend . .| Abfall 420/500 mp 0,7+0,17 4,11 4 0,015 
Lebend . .; Anstieg 500/675 my 2,3+0,28 8,22 4 0,002 
Lebend . .| Abfall 675/700 mp | 0,6+0,56 1,07 4 0,35 
Tot. . . .| Anstieg 420/500 mp 1,9-+0,54 3,52 4 0,028 
Tot. . . .| Abfall 500/675 my | 0,8+0,41 1,95 4 0,14 
Tot. . . .| Anstieg 675/700 my 1,3+0,45 2,89 1 0,22 





1 P ist die Wahrscheinlichkeit dafiir, daf@ rein zufiallig eine Abweichung einer 
Messung x, oder y,, auftritt, die > x — y ist, wobei x, und y,, Einzelmessungen der 
beiden Mefreihen sind, deren Mittelwerte die Differenz x— 7 ergeben. 


Die Tab. 7 gibt die ermittelten RZ,,- Werte zusammen mit den Streuungen, wobei 
als Streuungsma® der ,,mittlere Fehler des Mittelwertes gewahlt wurde, der definiert 
ist durch die Gleichung 





wobei x; die Werte der Einzelmessungen, x deren Mittelwert und n die Zahl der 
Messungen bedeuten. 

Zur Untersuchung der interessierenden Kurvenabsdhnitte (siehe Abb. 14 und 15) 
wurden die Differenzen der Mittelwerte je zweier Endpunkte betrachtet. Der mitt- 
lere Fehler der Differenz wurde nach der Formel sp = Vsz? + 82; berechnet. Mit dem 


nach der Gleichung ty= sr3 gewonnenen ¢-Wert wurde in der von Mather 
$s 


(1949) wiedergegebenen Tafel der zugehérige P-Wert (siehe FuRnote Tab. 8) ermit- 
tclt. Bei der sehr kleinen Zahl der Freiheitsgrade (Summe der Einzelmessungen beider 
verglichener Mefreihen minus 2) lieRen sich nur einzelne Kurvenabsdhnitte, z. B. das 
Reduktionsminimum lebend bestrahlter Zellen bei 500 my, hinreichend sichern (siehe 
Tab. 8), vorausgesetzt, da man P-Werte von 0,01 bereits als Hinweis auf eine sta- 
tistisch gesicherte Differenz ansehen will. (Streng genommen, kénnen nur P-Werte 
unterhalb von 0,0027 als Beweis einer statistischen Sicherung gelten.) Recht deutlich 
ist dagegen die Differenz, wenn man den Verlauf einzelner Kurvenabschnitte fiir die 
Reduktionsintensitét der monochromatischer Beleuchtung ausgesetzten lebenden und 
toten Zellen miteinander vergleicht (P-Werte bis herunter zu 0,0035). 


2. Die chemische Natur des Silbernitratreduktors 


Die experimentellen Ergebnisse der vorliegenden Arbeit erlauben bei 
einem Vergleich mit den in der Literatur zusammengetragenen Beobachtun- 
gen Schliisse auf die Natur des in den Zellen vorliegenden Reduktors bzw. 
der vorliegenden Reduktoren. Diese wichtige Frage ist immer wieder disku- 
tiert worden, ohne daft sich bis heute eine der vorgetragenen Auffassungen 
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hatte durchsetzen kénnen. Eine ganze Reihe von Stoffen wurde fiir die 
Silbernitratreduktion verantwortlich gemacht. 

Daf das Vorhandensein von Chlorophyll eine zwar notwen- 
dige, aber nicht hinreichende Bedingung fiir den positiven 
Ausfall der Molisch-Reaktion ist, wurde schon von Molisch (1918) 
selbst betont. Er folgerte dies aus der negativen Reaktion einiger chloro- 
phyllfiihrender Pflanzen. Zum anderen Jat sich das Reduktionsvermégen 
der Plastiden durch Behandlung der Gewebe mit fliissiger Luft oder Schwe- 
felsdure-Lésungen vernichten, ohne daft die Rotfluoreszenz der Grana ver- 
schwindet (Hagéne und Goas 1949). Ob die nur geléstes Chlorophyll ent- 
haltenden Cyanophyceen stets negativ reagieren (Molisch 1918, Guil- 
liermond 1931), erscheint nach den Arbeiten Bournes (1936) recht frag- 
lich. Im Dunkeln herangezogene Koniferen-Keimlinge ergriinen zwar, er- 
geben aber keine positive Silbernitratreduktion; der Reduktor bildet sich 
bei ihnen erst im Licht (Ertl 1939). 

Mehrere Autoren schrieben die Reduktionswirkung einem Aldehyd zu. 
So hat schon Molisch (1918) diese Méglichkeit ernsthaft diskutiert; neben 
Aldehyden zog er noch das Wasserstoffperoxyd in Betracht. Loew 
und Bokorny (1882) hatten seinerzeit die Zersetzung hochverdiinnter 
("/1000%iger) Silbersalzlésungen durch lebende Zellen aldehydischen Gruppen 
der Eiweiffe zugeschrieben. Spiater wollte dann Meyer (1920) den aus Blatt- 
destillaten isolierten ungesittigten a, 8-Hexylenaldehyd als wichtigen 
Reduktor ansprechen. 

Vielfach scheint es sich bei der Silberschwarzung in Pflanzenzellen, vor 
allem in deren Vakuolen, um Gerbstoffreaktionen zu handeln (Czapek 
1920). Fiir die Erklairung der Chloroplastenschwarzungen scheiden die 
Gerbstoffe jedoch ebenso aus wie die atherischen Ole, die nach Wieler 
(1936) als Hauptbestandteil der Grana und Lésungsmittel der Chlorophylle 
fiir die Molisch-Reaktion verantwortlich sein sollten. 

Linsbauer (1926) dachie an ,organische Sauren” als Reduktoren, 
doch kommen von diesen nur sehr wenige Vertreter ernstlich in Betracht, 
am ehesten wohl noch die Ascorbinsaure (Giroud und Mitarbeiter 1934 
und spater, Bourne 1936, Dischendorfer 1937, Weier 1938 u. a.). 
Andere Untersucher lehnten diese Identifizierung wiederum scharf ab 
(Caruso 1938b, Mirimanoff 1939.u. a.); vielfach verzichten sie auf jede 
Diskussion chemischer Fragen. Mirimanoff (1938c) neigt zu der Ansicht, 
daf die Reduktionswirkung auf Glukose zuriickgehe, eine Ansicht, die 
Ertl (1939) und Héfler (1939) mit ihren experimentellen Befunden ver- 
einigen zu kénnen glaubten. 


Demgegeniiber stehen die Erklarungsversuche, die auf die Annahme 
eines chemisch definierten Reduktors véllig verzichten. In seinen letzten 
Arbeiten versucht Mirimanoff (1940), die Molisch-Reaktion als 
reine Oberflachenerscheinung darzustellen; eines seiner Haupt- 
argumente ist die gleiche GréRenordnung der Grana und der Kristallkom- 
plexe der Cystolithen, deren positive Reaktion schon Molisch (1918 b) 
festgestellt hatie (siehe oben). Weber (1938) und Liebaldt (1938) hin- 
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gegen stellten die Méglichkeit zur Diskussion, daf die Schwarzung der 
Silbersalze zuriickgehen koénnte auf ,nekrobiotische Strahlen” (vgl. 
Lepeschkin 1934 und spiter), die beim Absterben der mit Silbernitrat 
behandelten Zellen entstehen sollen. 

Wir kénnen eine Reihe der bis heute diskutierten Méglichkeiten nunmehr 
mit einiger Sicherheit ausschlieRen: Saure Silbernitratlésungen werden nur 
von wenigen Stoffklassen reduziert, in vitro jedenfalls nicht durch Aldehyde 
und Zucker (Dischendorfer 1937, vgl. auch Linsbauer 1926). Da aber 
mit Anderungen der Aziditaét des Silbersalzes im Kontakt mit lebendem 
Gewebe gerechnet werden muf (siehe oben), erschien es zweckmalfig, eine 
Beteiligung von Aldehyden und den auch in Pflanzengeweben nachgewie- 
senen Plasmalen (Kellermann 1949) mit Sicherheit auszuschlieRen. Zu 
diesem Zweck wurden frische Agapanthus-Schnitte mit einer 0,1%igen 
Lésung von Dimedon (5,5-Dimethyldihydroresorcin) in Mcllvainschem 
Puffer vom p, 5,0 infiltriert. In diesem Reagens lauft die Assimilation fiir 
Stunden ungehemmt weiter (Klein und Werner 1926). Nach 15 Minuten 
langer Einwirkung wurden die Schnitte dann in Silbernitratlésung iiber- 
tragen und in der iiblichen Weise weiterbehandelt®. Auch nach dem Auf- 
enthalt im Dimedon waren die Zellen zur AgNO,-Reduktion befahigt, wobei 
sowohl granulare Schwarzungen der Plastiden als auch Plasmaniederschlige 
auftraten. Aldehyde kénnen demnach nicht fiir die Molisch- 
Reaktion verantwortlich gemacht werden. 


Abgesehen davon, daft Zucker die Giroudsche Lésung nicht zu redu- 
zieren vermoégen, ist ihre Identitat mit dem Silbernitratredukior auferst 
unwahrscheinlich, da manche Pflanzen noch nach langer Verdunkelung posi- 
tive Reaktionen ergeben (Molisch 1918). Zum anderen ist die vielfach 
beschriebene Lichtempfindlichkeit des Reduktors (Gautheret 1934, Caruso 
1938c) kaum mit der Annahme von Glukose als Reduktionsmittel verein- 
bar. Auch bleibt unvorstellbar, wie die Infiltration von Bleiazetatlésungen 
die Exosmose des Zuckers aus den Plastiden und den Zellen selbst verhin- 
dern soll. 

Die Reaktionsfahigkeit toter Gewebe spricht, ebenso wie die unterschied- 
liche Spektralabhingigkeit der Molisch-Reaktion bei lebenden und ab- 
getéteten Zellen, gegen die Annahme, daf das Wasserstoffperoxyd mit dem 
Silbernitratreduktor identisch sein kénnte. 

Dischendorfer (1937) stellte fest, da& nur Verbindungen mit Amino- 
oder Hydroxylgruppen in o- oder p-Stellung zur raschen Reduktion saurer 
Silbernitratlésungen befahigt sind. So ist die schnelle Reaktion mit Gerb- 
stoffen zu verstehen, ebenso die Wirksamkeit von Oxyflavonolen, die nach 
Gautheret (1955) die starke Reduktionskraft alkoholischer Rohchlorophyll- 
Lésungen bedingen sollen. Daf Gerbstoffe und Oxyflavonole als typische 


. Nach der Dimedon-Behandlung traten in zahlreichen Zellen Kristallbiischel 
auf, die ihrer Form nach Formaldomedon (Formaldehyd-Dimedon-Komplex) sein 
diirften (vgl. Klein und Werner 1926). Der Formaldehyd braucht aber nicht aus 
dem Blatt zu stammen, sondern kénnte durch die Einwirkung eines Oxydations- 
mittels aus dem Reagens selbst entstanden sein (vgl. Vorlander 1928). 
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Bestandteile der Vakuolen (Mirimanoff 1939) fiir die Reduktionswirkung 
von Plastiden oder Zellkernen verantwortlich sein sollen, ist wenig wahr- 
scheinlich (vgl. Gautheret 1935). Ebenso unwahrscheinlich ist die Annahme 
atherischer Ole als Reduktoren (Weier 1936), zumal diesen keine allgemeine 
Verbreitung zukommt. Ihre Reduktionsfihigkeit diirfte nach Dischen- 
dorfer (1937) auf Verunreinigungen durch Allyl- und Propenyl-Brenz- 
katechin zuriickgehen. Hier ist eher an die Ascorbinsadure mit ihren o-stin- 
digen Hydroxylgruppen zu denken. Die Anderung der Wasserstoff- 
ionenkonzentration des Giroudschen Reagenzes (essigsaure 
10%ige Silbernitratlésung vom py =~ 4) innerhalb der Zellen aber lai 
dessen Spezifitat fiir cytochemische Zwecke fragwiirdig er- 
scheinen. Es wire jedenfalls nicht ausgeschlossen, daf auch andere als 
die bisher diskutierten Reduktoren fiir die Molisch-Reaktion in Betracht 
kamen; in erster Linie ware an Ferro-Ionen, Thiolverbindungen (Glutathion) 
und bestimmte Fermentsysteme (Redoxasen) zu denken. 


Die Beteiligung von Ferro-Ionen wird nahegelegt durch den glatten 
Verlauf der Reaktion Agt + Fe++ —» Ag + Fet++. Zum anderen ist bekannt, 
daf die Hauptmasse des im Blatt vorliegenden Eisens in den Chloroplasten 
lokalisiert ist und daf ein groRer Teil dieses Schwermetalls nicht in organi- 
scher Bindung, sondern in Form freier Ferro-Ionen vorliegt (Hill und 
Lehmann 1941, Liebich 1941 u. a.). Dies machte eine spezielle Unter- 
suchung der Frage erforderlich, ob die Reduktion der Silbersalze auf dieses 
Eisenvorkommen zuriickgehen diirfte. Es wurde nun so vorgegangen, daft 
die zweiwertigen Eisenionen durch das in der Absolut-Kolorimetrie der 
Eisen-I]-Verbindungen gebrauchliche aa’-Dipyridyl komplex gebunden wur- 
den. Die Agapanthus-Schnitte wurden zu diesem Zweck mit Pufferlésungen 
(py —5,0) infiltriert, die 0,1% dieser Verbindung gelést enthielten. In zahl- 
reichen Kontrollversuchen an verschiedenen Pflanzen war zuvor festgestellt 
worden, dai diese Lésung die Zellen im Verlaufe einer viertelstiindigen 
Behandlung nicht abtétet; in gut assimilierenden Zellen erscheinen die 
Chloroplasten bisweilen blaBrot. Bereits nach 10 Minuten wurden die 
Agapanthus-Schnitte in die Silbersalzlésung gelegt und wie iiblich weiter- 
behandelt. Die cytologischen Bilder entsprachen denen der Kontrollen. 


Weiter blieben nun die Thiolverbindungen auszuschliefen. Das 
Glutathion, das wir als typischen Vertreter unseren Betrachtungen zugrunde- 
legen wollen, ware rein theoretisch durchaus in der Lage, Silbernitratlésun- 
gen zu reduzieren. Das Redoxpotential des Systems Glutathion-SH/Glu- 
tathion-SS_ (reduzierte/oxydierte Form) ist noch bedeutend niedriger 
(E,’ = — 0,220 Volt) als das des Systems Ascorbinsdiure/Dehydroascorbin- 
sdure (E,’ = — 0,06 Volt) (Haurowitz 1948). Die unmittelbare Beteiligung 
des Glutathions an der Molisch-Reaktion ist aber unwahrscheinlich, vor 
allem aus folgenden zwei Griinden: 1. Beim Erhitzen zerfallt das Glutathion 
schon bei 37°C rasch in a’-Pyrrolidon-a-carbonsaiure (= Pyroglutaminsaure) 
und das aus Cystein und Glykokoll bestehende Diketopiperazin (Bersin 
1935). Wir wissen aber, da die Molisch-Reaktion auch nach Hitze- 
trocknung (15 Minuten bei 175°C) der Gewebe (Caruso 1938) und selbst 
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nach Autoclavieren (Mirimanoff 1939) positiv bleibt. 2. Es spricht 
manches dafiir, da die Reduktion der Selen- und Tellurverbindungen durch 
lebende Zellen auf das Glutathion zuriickgeht (Bersin 1935, vgl. aber 
Savelli und Caruso 1938). Diese Reaktion aber verhilt sich, vor allem, 
was die Lokalisation der Reaktionsorte anbetrifft, véllig anders als die 
Molisch-Reaktion (Savelli und Caruso 1938). Wir diirfen daraus wohl 
schlieRen, daf auch die Thiolverbindungen nicht mit dem Reduk- 
tor der Molisch-Reaktion identisch sind. 

Schwieriger ist die Frage einer méglichen Beteiligung von Fermen- 
ten zu lésen. Sowohl die Stroma- als auch die Kernschwarzungen zeigen in 
ihrer p,-Abhangigkeit ein deutliches Maximum (Tab. 1). Weiterhin bleibt 
nach der Bleiabtétung jede Stroma- und Kernreaktion aus. Diese Ergebnisse, 
die hier nur am Rande gewonnen wurden, verdienen eine besondere Be- 
arbeitung, da durch sie u. U. der Nachweis eines Fermentvorkommens im 
Plastidenstroma erbracht werden kénnte. Auch fiir den Kern sind noch keine 
Redoxasen beschrieben worden; lediglich Chambers (1923) konnte die 
Reduktion von Janusgriin zu rotem Diathylsafranin in — allerdings ge- 
schadigten — Zellkernen beobachten. Alle iibrigen Schwarzungen aber gehen 
sicherlich nicht auf Fermente zuriick, da die Reduktionswirkung der iibrigen 
Reaktionsorte auch nach Bleiabtétung und starker Erhitzung erhalten bleibt. 

Abzulehnen sind alle Versuche, die Molisch-Reaktion als einen rein 
physikalischen Vorgang zu deuten. Einerseits kann keine blofe Oberflachen- 
erscheinung vorliegen, wie Mirimanoff (1940) annimmt, da dann die 
Py- und Spektralabhangigkeit unverstindlich sein wiirden. Andererseits 
scheidet die Erklarungsméglichkeit der ,,nekrobiotischen Strahlen“ aus, da 
auch tote Zellen ihre Reduktionsfahigkeit behalten kénnen. 

Selbst bei Beriicksichtigung der herabgesetzten Spezifitat der Giroud- 
schen Lésung bei Anwendung auf cytochemische Probleme kommen wir nach 
diesen Ergebnissen zu der Uberzeugung, daf wir den Reduktor der 
Molisch-Reaktion voraussichtlich in der Gruppe der Reduktone zu suchen 
haben. Die allgemeine Verbreitung des betreffenden Kérpers bei Pflanzen 
und Tieren macht die Identitat des Silbernitratreduktors mit der 
Ascorbinsaure auferst wahrscheinlich. 


IV. Diskussion 


Wir wollen uns im folgenden allein mit der ,,echten® Molisch-Reaktion 
— der Schwarzung von Chloroplasten und Cytoplasma — beschiftigen. 
Welche Ergebnisse lassen sich aus der Literatur anfiihren, um die Identitat 
von Ascorbinsaure und Silbernitratreduktor zu stiitzen? In welcher Be- 
ziehung steht das Vitamin C zu anderen Inhalisstoffen der Pflanzenzelle, 
welche physiologische Bedeutung kommt ihm zu? 

Die festgestellte p,-Abhingigkeit der Verteilung der Reaktionsorte in 
der Zelle lést einen bisher angenommenen Widerspruch (Rabinowitch 
1945): Einerseits hatte man die Molisch-Reaktion in den Chloroplasten, 
ieilweise sogar in den Grana, lokalisiert, andererseits hatte Neish (1939) 
keine Anreicherung des Vitamin C in den Plastiden feststellen konnen. Wir 
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diirfen heute sagen, daf in den Zellen nicht unbedingt ein Gradient der 
Ascorbinsaéure-Konzentration zu bestehen braucht, sondern daft die Unter- 
schiede in der Reduktionsintensitét der Zellelemente auch zuriickgehen 
kénnen auf einen Gradienten der intrazellularen Wasserstoffionenkonzen- 
tration (vgl. Weier 1938). Demnach miifiten die Plastiden alkalischer sein 
als das Plasma. Dies ist auch mehrfach behauptet worden, doch besitzen 
wir heute noch keine Methoden, die py-Werte von Zellorganellen mit deut- 
licher Eigenfarbe hinreichend genau zu messen. 

Ob die Silberschwarzungen in den Chloroplasten innerhalb der Grana 
oder aber an der Grenzflaiche Granum-Stroma lokalisiert sind, ist scdiwer zu 


-entscheiden. Die Beobachtung, da nach dem Herauslisen gréfRter ,,Silber- 


brocken“ aus den Plastiden (durch H,O,) die granulare Struktur gut erhalten 
geblieben ist, lat vermuten, da& zumindest die Hauptmasse der Ausfallun- 
gen an der Grenzflache Granum-Stroma lokalisiert ist. Die Bevorzugung der 
Grenzflachen ist auch bei den iibrigen Niederschlagen deutlich. Einmal 
kommt es zur Ausfallung an der Stromaoberflaiche (oder Membran) der 
Plastiden — eine Fallung, die man wegen ihrer mit der Granaschwarzung 
iibereinstimmenden p,-Abhangigkeit allerdings wohl besser als Reaktion der 
Chloroplasten auffa&t —, zum anderen scheint auch das Plasmalemma be- 
vorzugt zu reduzieren; die hin und wieder beschriebenen Membranschwar- 
zungen (Molisch 1918, Ertl 1939 u. a.) diirften in Wahrheit eine Schwar- 
zung der Plasmagrenzschicht sein (siehe oben). 


Wie kommt es zu dieser Oberflichenwirkung? Es ist bekannt, daf in komplexen 
kolloiden Systemen die Grenzschichten eine andere Zusammensetzung aufweisen 
als das Innere der Phase, Das hangt vor allem mit der Gibbsschen Phasenregel 
zusammen, nach der sich oberflachenaktive Substanzen in der Nahe der Grenzschicht 
anreichern, wahrend oberflacheninaktive Kérper aus ihr verdrangt werden. Durch 
diese quantitativen stofflicien Unterschiede entstehen auch Differenzen der Di- 
elektrizitatskonstanten, deren Héhe nun wiederum den Dissoziationsgrad der 
Elektrolyte bestimmt. So kénnen Lipoide bisweilen eine recht niedrige Dielektri- 
zitétskonstante aufweisen, Proteine eine sehr hohe. Wenn also oberflachenaktive 
Sauren fehlen, so ist mit einer Herabsetzung des Dissoziationsgrades in der Nahe 
der Grenzflache zu rechnen. Vorlaufig sind jedoch unsere Kenntnisse iiber die 
dielektrischen Eigenschaften der einzelnen Zellbestandteile noch viel zu sparlich, 
um eine sinnvolle Diskussion der Oberflichenwirkungen zu gestatten. 


Es kann hier nur ein Bruchieil der Tatsachen beriihrt werden, die zahl- 
lose Forscher iiber das Vitamin C zusammengetragen haben. Sie sind in 
einer heute schon fast uniibersehbaren Fiille von Publikationen niedergelegt; 
der Botaniker mag das fiir ihn Wichtigste den Sammelreferaten von Giroud 
(1938), Neubauer (1939) und Moldtmann (1939) entnehmen. Hier sei 
von den chemischen Eigenschaften des Vitamin C nur erwahnt, daft es im 
Gegensatz zum Glutathion thermostabil ist, daff es aber durch kurzwelliges 
Licht rasch zerstért wird (Kon und Watson 1936). Es ist leicht wasserlis- 
lich und sehr diffusibel. Das alles lat sich mit den cytochemischen Beob- 
achtungen iiber die Molisch-Reaktion gut in Einklang bringen. 


Die Ascorbinsaéure vermag mit zahlreichen anderen Sioffen in Beziehun- 
gen zu treten, ohne daft dabei unbedingt definierte Verbindungen zu ent- 
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siehen brauchten. So kann sich das Vitamin C anscheinend an Proteine 
anlagern (Reedman und McHenry 1938 u. a.). Nach neueren russischen 
Arbeiten (Goldstein und Volkenson 1947) soll die Ascorbinsaure iiber 
leicht abspaltbares mineralisches Eisen an die cytoplasmatische Nuclein- 
saure gebunden sein, doch bleibt vor einer Diskussion dieser Befunde erst 
deren Bestatigung abzuwarten. Bedeutungsvoll diirfte fiir das hier betrach- 
tete Problem vor allem der immer wieder beobachtete Zusammenhang 
zwischen Chlorophyll- und Ascorbinsaiurekonzentration 
sein. Er wurde entdeckt von Giroud und seinen Mitarbeitern (Giroud, 
Ratsimamanga und Leblond 1934, Randoin, Giroud und Leb- 


lond 1935). Mirimanoff (1938) zweifelte diese Befunde zwar an, doch - 


konnten Reid (1937), Moldtmann (1939), Bukatsch (1940) u. a. sie 
im wesentlichen bestatigen. Auf alle Falle aber muf der von Dischen- 
dorfer (1937) angenommene genetische Zusammenhang zwischen Chloro- 
phyll und Vitamin C sehr fraglich erscheinen; gegen ihn sprechen zu- 
mindest die Feststellung Hamdallahs (1939), da durch Salzmangel etio- 
lierte Blatter den gleichen Vitamin-C-Gehalt aufweisen wie die Kontrollen, 
und der *besondere Ascorbinsdurereichtum keimender Samen und gewisser 
chlorophyllarmer Blattfarbmutanten (Moldtmann 1939). 

Das System Chlorophyll-Ascorbinsaure, in dem das Vitamin 
weitgehend vor der Autoxydation geschiitzt sein soll (Rakshit 1938), wurde 
neuerdings von russischen Forschern naher untersucht (Krassnowski und 
Brin 1950). Es soll im Absorptionsgebiet des Chlorophylls in der Lage sein, 
noch Verbindungen mit einem Redoxpotential von — 0,32 Volt zu reduzieren. 
Dies erklart uns vielleicht den Befund, da& die Spektralabhangigkeit der 
Molisch-Reaktion auch bei abgetéteten Zellen zur Absorptionskurve des 
Chlorophylls in Beziehung steht. Wir fanden ja in den Absorptionsmaxima 
die Reaktion in den Grana gegeniiber den Plasmaniederschlagen deutlich 
bevorzugt. Man darf vielleicht annehmen, dafi das gegeniiber dem der As- 
corbinsadure (E,’ = — 0,06 Volt) betrachtlich erhéhte Redoxpotential des As- 
corbinsaure-Chlorophyllisystems (E,’ ~ — 0,35 Volt) fiir die besonders hohe 
Reduktionsfahigkeit der Grana in den vom Chlorophyll maximal absor- 
bierten Spektralbereichen verantwortlich zu machen ist. In lebenden Zellen 
wird dieser Effekt durch die mit dem Assimilationsprozef verbundenen p,- 
Anderungen iiberdeckt. 


Mehrere Forscher haben auch von einer Korrelation der Konzen- 
trationen von Ascorbinsaure und Carotinoiden gesprochen (Miri- 
manoff (1938b u. a.), doch soll ein solcher Zusammenhang nach den Unter- 
suchungen von Neubauer (1939) nicht allgemein bestehen. Es muf aller- 
dings betont werden, da die Existenz eines bestimmten Konzentrations- 
verhialtnisses keine unbedingte Voraussetzung fiir das Bestehen einer physio- 
logischen Wechselwirkung zweier Stoffe sein muf. Es kénnte ja jeweils nur 
ein Teil der Substanz A mit einem Teil der Substanz B in Beziehung treten. 
Ebensowenig darf man aus dem tatsachlichen Bestehen einer derarti- 
gen Konzentrationsbeziehung auf einen physiologischen Zusammenhang 


schlieRen. Nach v. Euler und Klu&mann (1933) soll jedenfalls auch den 
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Carotinoiden die Fahigkeit zukommen, reduzierte Ascorbinsaéure vor der 
Oxydation zu schiitzen. Da das Carotin auRerdem in der Lage sein soll, 
seine Anregungsenergie auf das Chlorophyll zu iibertragen (Férster 1947), 
kénnte dieses Pigment u. U. auch in die Sensibilisierung der Molisch-Reak- 
tion eingreifen. 

Nach Moldtmann (1939) besteht ein fast linearer Zusammenhang zwi- 
schen dem Vitamin C und der Glukose. Diese Erscheinung diirfte zusammen- 
hangen mit der Entstehung der Ascorbinséure durch Oxydation von Hex- 
osen. 

Von ganz besonderer Bedeutung ist der Einflu& von Thiolverbin- 
dungen auf die Ascorbinsadure. In zahlreichen Untersuchungen 
(Huszak 1933, de Caro und Giani 1934, Bersin, Koster und Jusatz 
1935, Hopkins und Morgan 1936 u. a.) wurde immer wieder festgestellt, 
da Verbindungen mit SH-Gruppen das Vitamin C vor der Oxydation 
schiitzen. In gewissem Mafte scheint diese Fahigkeit, wie schon kurz erwahnt, 
auch den Carotinoiden und dem Chlorophyll zuzukommen. Nur so diirfte 
die hohe Stabilitat der Ascorbinsaéure bei der hohen O,-Spannung assimi- 
lierender Chloroplasten zu verstehen sein. Sie miifte sonst rasch zur Dehy- 
droascorbinsaure oxydiert werden, vor allem, da nach den Befunden von 
Neish (1939) sowie Whatley, Ordin und Arnon (1951) die Chloroplasten 
einen recht hohen Gehalt an, wohl zumeist organisch gebundenem Kupfer 
hesitzen. Dieses Schwermetall beschleunigt als freies Ion wie auch in gebun- 
dener Form katalytisch die Ascorbinséure-Oxydation; méglicherweise han- 
delt es sich bei dem Kupferkomplex der Plastiden sogar um die heute als 
Kupferproteid erkannte Ascorbinsaure-Oxydase (vgl. Bonner 1950). 
Neben dieser vermégen noch mindestens zwei weitere Fermentsysteme das 
Vitamin C zu oxydieren (Tauber 1938): Einerseits findet man Phenolasen, 
die Phenole oxydieren, die dann ihrerseits die Ascorbinséure in Dehydro- 
ascorbinsaure iiberfiihren; zum anderen kennen wir Peroxydasen, die auf 
dem Umweg iiber Chinone das Vitamin C zu oxydieren vermégen. 


Die Chloroplasten besitzen im Chlorophyll und Carotin zwei 
regelmaRige Begleiter des Vitamin C, Wenn die Selen- und Tellur- 
reduktion im lebenden Gewebe tatsachlich Glutathion anzeigt (Bersin 1935), 
so ware auch das Vorkommen einer Thiolverbindung im Chloroplasten er- 
wiesen (Savelli und Caruso 1938). Die oft beobachteten ,,negativen 
Schwarzungen“ von Grana (Pekarek 1938, Weber 1938) und ganzen 
Plastiden (Weber 1939, Héfler 1939) diirften vielleicht ebenso ihre Ur- 
sache in dem Eingreifen von Schutzstoffen haben wie das Ausbleiben von 
Silberschwirzungen an anderen ascorbinsdurehaltigen Zellelementen (Ca- 
ruso 1938b), z. B. an Chondriosomen (siehe oben). 


Die Beobachtung von Reid (1937), wonach die Orte intensivsten Stoff- 
umsatzes den héchsten Vitamin-C-Gehalt aufweisen, ist haufig als Beweis 
fiir ein Eingreifen der Ascorbinsadure in den Stoffwechsel angesehen worden. 
Bis heute aber wissen wir trotz aller Forschungsarbeit nur recht wenig Ge- 
sichertes iiber die physiologische Rolle der Ascorbinsaure. Wir kennen zum 
Teil den EinfluR, den sie auf bestimmte Fermentsysteme ausiibt (siehe z. B. 
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Tauber 1938). Vieles mag auf eine Beteiligung an Redoxvorgangen hin- 
deuten. Vielleicht liegt die Hauptbedeutung der Ascorbinsiure iiberhaupt 
in der Einregulierung und Aufrechterhaltung eines bestimmten Redoxpoten- 
tials (Virtanen und Saubert v. Hansen 1949); der Einflu& auf Wachs- 
tumsgeschwindigkeit, Atmung und wohl auch der auf den Assimilations- 
prozeft (Ij do 1936, Bukatsch 1939) liegt méglicherweise nur in dieser Funk- 
tion begriindet. 

Wir kénnen bis heute keine Antwort auf die Frage nach der physiologi- 
schen Bedeutung der Ascorbinsaure geben. Nicht zuletzt liegt das am Mangel 
einer geeigneten Methodik, das Vitamin C cytochemisch einwandfrei nach- 
zuweisen. Nahezu samtliche Vitamin-C-Bestimmungen gehen auf die Titra- 
tion von Extrakten und Preffsaéften zuriick; es bleibt dabei vollig ungewif, 
welche Veranderungen, vor allem im Verhiltnis Ascorbinsaéure/Dehydro- 
ascorbinsaure, bei dieser Aufbereitung eingetreten sind. Vielleicht kann ein- 
mal die Anwendung der Molisch-Reaktion bei kritischer Bewertung aller 
Fehlerméglichkeiten dazu beitragen, dem Verstandnis der Rolle der Ascor- 
binsaure im Stoffwechselgeschehen einen Schritt niher zu kommen. 


V. Zusammenfassung 


Die vorliegende Arbeit beschaftigt sich mit der Reduktion wafriger Silber- 
nitratlésungen in pflanzlichen Zellen. Als Hauptversuchsobjekte dienten 
Flachenschnitte der Blattunterseite von Agapanthus umbellatus und intakte 
Keimblatter von Impatiens parviflora; orientierende Vorversuche wurden 
dariiber hinaus an Dracaena deremensis, einigen Wasserpflanzen und Laub- 
moosen durchgefiihrt. 

Es wurde lediglich die Verteilung der durch Reduktion entstandenen 
Silberniederschliage ausgewertet; Ausfallungen schwerléslicher Silbersalze 
wurden durch Behandlung der Schnitte mit gesattigter wafriger Natrium- 
nitritlésung beseitigt. 

Silberschwarzungen traten sowohl im Cytoplasma als auch in den Pla- 
stiden und Zellkernen auf. Die Plasmaniederschlage entstanden bevorzugt 
an der Grenzschicht und tauschten oft Membranschwiarzungen vor. In den 
Chloroplasten reagierten bevorzugt die Grana und die Oberfliche (Mem- 
bran?); unter gewissen Bedingungen war auch das Stroma gebriaunt. 

Die Verteilung der Silberniederschlage lief sich durch Infiltration von 
Pufferlésungen in die untersuchten Gewebe weitgehend beeinflussen. Im 
sauren Bereich (p,, = 3) reagierten in erster Linie die Plastiden, bei neutraler 
bis alkalischer Reaktion (py =7—8) tiberwog die Reaktion des Plasmas. 
Eine Schwarzung von Zellkernen und Plastidenstroma lief sich nur im p,- 
Bereich zwischen 5 und 6 mit einiger Regelmafigkeit beobachten. 

Es wurde ein Zahlverfahren ausgearbeitet, das die Charakterisierung 
einer beliebigen Schwarzungsverteilung durch Angabe einer Kennzahl er- 
méglichte. Es war damit eine quantitative Erfassung der beobachteten 
Unterschiede méglich. 

Samtliche Schwarzungen traten im Dunkeln ein. Licht beschleunigte je- 
doch die Reaktion, und zwar bei lebenden Zellen um so mehr, je vollstandiger 
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cie auffallende Strahlung zur Assimilation ausgenutzt werden konnte. Tote 
Zellen hingegen zeigten in den Absorptionsmaxima der Chlorophylle eine - 
bevorzugte Reduktion der Grana. Die Spektralabhingigkeit der Schwar- 
zungsverteilung lief sich zum Teil statistisch sicherstellen. 

Mit 20%iger wafriger Bleiazetatlisung abgetétete Zellen waren zur 
Silbernitratreduktion befahigt; allerdings traten keine Kern- und Stroma- 
schwarzungen ein. Nach kurzem Eintauchen der Schnitte in siedendes Wasser 
blieb jede Schwiarzung der Zellen im Kontakt mit wafriger AgNO,-Lé- 
sung aus. 

Die Identitat des Silbernitratreduktors des Cytoplasmas and der Chloro- 
plasten mit Aldehyden und Ferro-Ionen konnte experimentell ausgeschlossen 
werden; eine kritische Betrachtung des chemischen Verhaltens des Reduktors 
zeigte, daf er in seinen Eigenschaften am ehesten mit den Reduktonen, be- 
sonders mit der Ascorbinsiure, iibereinstimmt. Dagegen scheint in den Zell- 
kernen und im Plastidenstroma ein anderer reduzierender Kérper vor- 
zuliegen, dessen p,-Abhangigkeit auf ein Ferment hindeuten kénnie. 

Herrn Prof. Dr. Strugger danke ich auch an dieser Stelle dafiir, daB er 
mir fiir die vorliegenden Untersuchungen die Mittel seines Instituts zur 
Verfiigung stellte. 
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Fluoreszenzmikroskopische Untersuchungen an Lipoiden 


Von 
Dora Boerner 


(Aus dem Institut fiir Histologie und Embryologie der Universitat Graz, 
Vorstand: Prof. Dr. C. Zawisch) 


(Eingelangt am 25. Oktober 1951) 


Fett- und lipoidreiche Gewebe und Organe zeigen im UV-Licht, sowohl 
in bezug auf ihre Eigenfluoreszenz wie besonders auch auf ihre Fluoro- 
chromierbarkeit, gewisse oft starkere, manchmal aber nur geringe Unter- 
schiede. Da das Mengenverhiltnis der verschiedenen Lipoide (Phosphatide, 
Zerebroside, Cholesterin usw.) in den einzelnen Organen ein voneinander 
abweichendes ist, konnte angenommen werden, daff diese Unterschiede még- 
licherweise durch verschiedene fluoreszenzmikroskopische Eigenschaften der 
Lipoide bedingt sein mégen. Es ist deshalb Zweck dieser Arbeit, die reinen, 
besonders haufig vorkommenden Lipoide wie auch Neutralfetie und Fett- 
siuren auf ihre fluoreszenzmikroskopischen Eigenschaften zu untersuchen. 

Thierfelder und Klenk (1930) stellen fest, da es unméglich ist, mit 
dem Taglichtfarbungsverfahren die einzelnen Lipoide zu unterscheiden. 
Popper (1941) arbeitet zum selben Zweck mit Fluorochromen. Er ver- 
wendet: Methylenblau, Thioflavin, Rose Bengal, Magdalarot und Phos- 
phin 3R. Die besten Resultate erhalt er mit Phosphin 3R. Mit diesem 
Fluorochrom behandelt, leuchten Neutralfette silberweiff auf braunem Grunde 
auf. Cholesterin bleibt ungefarbt. Uber andere Lipoide fand ich bei ihm 
keine weiteren Angaben. 


Material und Methodik 


Ich untersuchte folgende Substanzen in méglichst reinem, meist un- 
gemischtem Zustand: Neutralfette (Oliven6l); gesattigte Fettsduren (Stearin- 
saure und Palmitinsaure bei 45°C fliissig); ungesattigte Fettsduren (Ol- 
siuren und Undecylensidure), die beide nur eine Doppelbindung besitzen, 
ferner Linobion, bestehend aus Linolsdéure und Linolensdure, welche beide 
zwei Doppelbindungen aufweisen; Lipoide, und zwar geordnet nach Fiirth 
(1925): Cholesterin, Lezithin als Vertreter der ungesattigten azetonléslichen 
Phosphatide und Sphyngomyelin als Vertreter gesattigter acetonunléslicher 
Phosphatide, gemischt mit Zerebrosiden, sowie Kerasin aus Gehirnsubstanz 
als Vertreter eines reinen Zerebrosids.. Dieses Praparat verdanke ich der 
Liebenswiirdigkeit des Herrn Prof. Lieb (Vorstand d. med.-chem. Institutes 
Graz), dem ich hier meinen Dank ausspreche. 
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Es war anzunehmen, daft folgende Eigenschaften der Fette, Fettsauren 
und Lipoide einen Einflu& auf ihre Fluorochromierbarkeit haben kénnten: 
Ihre Hydro- oder Lipophilie, das Vorhandensein von adsorbierenden Grup- 
pen, Doppelbindungen, wie sie bei den ungesattigten Fettsduren vorkom- 
men. Es sollen deshalb diese Eigenschaften in Kiirze bei den von mir unter- 
suchten Fettsubstanzen angefiihrt werden. (Die Zusammenstellung erfolgte 
nach den Lehrbiichern der physiologischen Chemie von Abderhalden 
1944, Fiirth 1925, Lehnartz 1942 sowie nach Thierfelder und Klenk: 
Die Chemie der Cerebroside und Phosphatide™ 1930.) 

1. Lezithin. Es enthalt Phosphor und Stickstoff im Verhaltnis 1: 1. 
N kommt hier adsorptionsfahig in der Cholingruppe vor. Es ist hydro- und 
lipophil. An Fettséuren, die unter Austritt von drei Molekiilen Wasser 
zusammentreten, sind nachgewiesen Palmitin und Stearinsdure (gesattigt), 
Olsaure (mit einer Doppelbindung), Linolsdure (mit zwei) und Linolensaure 
(mit drei Doppelbindungen), Arachidonséure mit vier Doppelbindungen 
(Thierfelder und Klenk 1930). Lezithin quillt im Wasser (Myelin- 
formationen) und zersetzt sich an der Luft und im Lichi: Es wird von Formol 
verandert, von Alkali angegriffen. 

2. Sphyngomyelin gemischt mit Zerebrosiden: Sphyngomyelin enthialt 
Phosphor und Stickstoff im Verhaltnis 1:2. Von den beiden N ist aber nur 
eines in Cholinbindung, also reaktionsfahig vorhanden. Es lassen sich ab- 
spalten: Stearinséure und Lignocerinsaure. Es ist lipophil, aber nicht hydro- 
phil. In Wasser bildet es emulsionsartige Lésungen. Die Zerebroside stellen 
bekanntlich ein Gemisch verschiedener Verbindungen dar, die sich nur durch 
ihre Fettsdéureradikale unterscheiden. In ihren Eigenschaften, auf die es 
hier ankommt, verhalten sie sich &hnlich, konnen also gemeinsam besprochen 
werden. Sie enthalien keinen Phosphor und N nicht in reaktionsfahiger 
Form, an Fetiséuren mit Doppelbindungen die Nervensaure. Sie sind lipo- 
phil, an der Luft nicht zersetzlich und werden von Formol nicht angegriffen. 
In Wasser lésen sie sich nicht und quellen auch nicht. Die reine Substanz 
Kerasin verhalt sich gleich den Gemischen. 

3. Cholesterin: Obzwar es ein hydroaromatischer, sekundarer Alkohol ist, 
zeigt es manche den Lipoiden adhnliche Eigenschaften und wird deshalb zu 
diesen gerechnet. Adsorbierende Gruppen fehlen ihm, es ist hydrophob und 
lipophil. Nach Weil (1930) wird es ebenso wie Zerebroside durch Formol 
nicht verandert. Es ist in Wasser unldslich. 


Verwendete Fluorochrome (Rhodamin B und Pyronin) und ihre 
Eigenschaften 


Beide Fluorochrome wurden von Strugger (1938, 1941/42, 1949) als ge- 
eignet fiir Fett-Fluorochromierung erkannt. Auch Héfler (1947, 1951) 
arbeitet mit Rhodamin B. 

Ebenso wichtig wie die Eigenschaften der Fettsubstanzen selbst in bezug 
auf die Fluorochromierung sind auch die Eigentiimlichkeiten der Fluoro- 
chrome. Rhodamin B wurde in waRriger Lésung und Pyronin in gestuften 
Phosphatpufferlésungen nach Stampe in einer Verdiinnung 1 : 1000 ange- 
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wandt. Das neutrale Rhodamin B liegt in allen p,-Bereichen praktisch in 
vollstandig molekularer Form vor, es farbt daher nur lipophile Substanzen, 
und zwar in goldgelben Ténen. Eine elektro-adsorptive Flucrochromierung 
ist nicht zu erwarten. Es bietet gegeniiber Pyronin den Vorteil, da es auch 
unter dem Neutralpunkt in molekularer Lésung vorliegt, so da man auch 
alkaliempfindliche Lipoide anstandslos mit ihm fluorochromieren kann. 


Pyronin ist ein basisches, dem Akridinorange verwandtes Fluorochrom, 
welches nach Strugger (1940, 1941/42) bei p, 10,3 von der dissoziierten 
Phase in die molekulare Phase umschlagt. Erstere fluoresziert gelb, letztere 
azurblau. Ich verwendete dieses Fluorochrom, da es gegeniiber Akridin- 
orange, mit welchem vor allem Strugger und seine Schiiler (1938—1949) 
und Héfler (1947—1951) arbeiteten, den Vorteil hat, daf die Fluoreszenz- 
farben der dissoziierten und molekularen Phase starker differieren. Pyronin, 
welches ich auch schon friiher (1950/51) beniitzte, wurde von Strugger 
(1949) fiir Modellversuche an Gelatin-Benzol-Gemischen verwendet. Die - 
Gelatine farbt sich dabei iiber p, 3 schwach gelb. Ab p,, 4,31 fluoresziert sie 
intensiv gelb, wihrend Benzol schwach blau zu leuchten beginnt. Ab py 7.56 
tritt maximale Blaufluoreszenz des Benzols ein, die Gelatine bleibt dagegen 
ungefarbt. Unter gewissen Umstanden kommt es sowohl bei Verwendung von 
Akridinorange (Strugger 1940, 1941/42, 1949) wie von Pyronin (Boerner 
1950a, b) z. B. in toten Zellkernen zu maximaler Farbstoffanreicherung, wobei 
die Fluoreszenzfarbe in Rostrot, resp. Blutrot umschlagt. Diese Erscheinung 
bezeichnet Strugger als Konzentrationseffekt. Er glaubt sie dazu verwenden 
zu kénnen, um tote Bakterien und Kerne von lebenden, welche griin fluores- 
zieren, zu unterscheiden. Die héhere Konzentration des Flucrochroms in den 
toten Zellkernen erklart er mit der gréReren Permeabilitat und den veranderten 
Mizellarstrukturen im toten Gewebe. Héfler (1947—1950) nimmt als Grund 
fiir die Griinfluoreszenz lebender Kerne eine chemische Bindung an, gegen- 
iiber der elektro-adsorptiven Bindung an rotfluoreszierenden toten Zell- 
kernen. Er begriindet seine Ansicht damit, daf sich letztere in Salzlésungen 
auswaschen lat, wahrend das bei der Griinfluoreszenz lebender Kerne und 
Bakterien nicht der Fall ist. Auch ist er der erste, der auf die Méglichkeit 
einer Polymerisation bei sehr hoher Konzentration des Farbstoffes hinweist. 
Er stiitzt sich dabei auf die Untersuchungen an Taglichtfarben und basischen 
Fluorochromen von Scheibe (1937, 1938). Dieser Autor findet, daB bei zu- 
nehmender Konzentration sowie bei Herabsetzung der Temperatur sich die 
Adsorptionsbande gewisser basischer Farbstoffe andern, was er auf eine ver- 
schieden starke Polymerisation zuriickfiihrt. Da Pyronin in gleicher Weise 
einen Konzentrationseffekt aufweist, glaube ich nicht fehlzugehen, wenn ich 
unter gewissen Umstanden, worauf ich noch zuriickkommen werde, auch bei 
der Blutrotfarbung mit Pyronin an Polymerisation denke. Zeiger (1951) 
sucht die starke Konzentration und dadurch bedingte Rostrotfarbung mit 
Akridinorange in toten Zellkernen durch das Vorhandensein der stark adsor- 
bierenden Nucleotide zu erkliren. 


Es kamen demnach bei Fluorochromierung mit Pyronin drei Faktoren fiir 
die verschiedenen Farbténe von Geweben zur Auswirkung: 
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1. Die Fluoreszenzfarbe der Ionen bei elektro-adsorptiver Bindung, bei 
Pyronin gelb; 

2. blaue Fluorochromierung bei molekularer Farbung; 

3. die Fluoreszenzfarbe des Polymerisats, bei Pyronin blutrot (Konzen- 
trationseffekt Struggers). 


Eigene Untersuchungen 


Das abweichende Verhalten der Eigenfluoreszenz von Lezithin, worauf 
weiter unten eingegangen werden soll, lie es ratlich erscheinen, die Fluo- 
reszenzeigenschaften der Triglizeride sowie jene der gesattigten und unge- 
sittigten Fettsiuren zum Vergleich heranzuziehen. Diese sollen zuerst 
besprochen werden. 


Triglizeride und Fettsauren 


Ich fand bei Olivenél eine intensive blaue Eigenfluoreszenz. Desgleichen 
fluoresziert ein Gemisch von Palmitin und Stearinsadure, die bekanntlich ge- 
sittigt sind, in blauem Lichte, wenn man sie in fliissigem Zustand, also bei 
50° C, im UV-Licht untersucht. Schiittelt man diese Substanzen, sofern sie 
fliissig sind, bei Zimmertemperatur oder wenn sie, wie Stearinsaure, fest sind 
bei 50°C, mit Rhodamin B aus, leuchten sie goldgelb im UV-Licht. Verfahrt 
man in gleicher Weise mit Pyroninlésungen von gestuftem p,, so tritt bei 
Ulsaiure ab p, 5 leichte blaulichrosa Fluoreszenz auf, bei Stearinsaure rein 
hellblaue Fluoreszenz; gegen den Neutralpunkt steigert sich diese bis zu 
intensivem Blau. Es stimmt dies mit den Befunden Struggers (1940) iiber- 
ein. Dieser fand, da Olsdéure (mit nur einer Doppelbindung) bei Fluoro- 
chromierung mit Akridinorange gegeniiber Olivenél ein abweichendes Ver- 
halten zeigt. 

Hohe ungesattigte Fettsduren mit zwei und drei Doppelbindungen, wie 
Linolséure und Lino!lensadure, die im Linobion, mit dem ich arbeitete, ent- 
halten sind, verhalten sich anders. Sie zeigen im Ausstrichpraparat, das sich 
leicht aus der zahfliissigen Masse bei Erwarmung herstellen lat, weifgelbe 
Eigenfluoreszenz. Bei Fluorochromierung mit Rhodamin B in waBriger 
Lésung und nach griindlicher Spiilung mit Wasser sind die Fluoreszenzténe 
goldgelb. Verwendet man gepufferte Pyroninlésung, so erhalt man bei p, 5 
weifgelbe Fluoreszenz mit einem Stich ins Rosa, gegen den Neutralpunkt 
werden die Tone intensiver blau. 

Fettsiuren mit noch mehr Doppelbindungen, wie z. B. Arachidonsaure, 
standen mir leider in reinem Zustand nicht zur Verfiigung. 


Lezithin 

Beide Praparate, frisches Lezithin (Rieswerke) und altes Praparat (Merck), 
wurden sowohl im Ausstrich wie auch im Film untersucht. Filme stellte ich 
nach dem von Thiimmler (1942) angegebenen Verfahren her. Er lést Lezi- 
thin (Schering und Kahlbaum) in siedendem, wasserfreiem Alkohol bis zur 
Kirschrotfarbung. Dann taucht er den Objekttrager in diese Lésung und 
JaRt ihn aufrecht stehend auf einem Filtrierpapier abtropfen. Der Film 
soll auf dem Objekttrager schwachgrau, durchsichtig erscheinen. 
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Film und Ausstrichpraparat des frischen Lezithins zeigten durchwegs 
blaue, primare Fluoreszenz. Dies gilt sowohl fiir das frische Praparat aus 
Hirn und Ei von den Rieswerken wie fiir die unverinderten Anteile des 
Ovolezithins von Merck. Das Ausstrichpraparat des angegriffenen Lezithins 
leuchtete dagegen im UV-Licht in heller oder dunkler gelben Ténen je nach 
der Dicke der Schichte. Es entstehen also durch Luftzutritt Umwandlungen 
des Lezithins, die eine Anderung der primaren Fluoreszenz zur Folge haben. 
Es ist klar, da dabei die Anzahl der Doppelbindungen mindestens insofern 
eine Rolle spielen, als durch ihr Vorhandensein die Labilitat steigt (siehe 
auch Sjéstrand 1944). Im iibrigen ist es nicht Sache des Histologen, son- 
dern die des Chemikers, diese Vorgange und ihren Einfluf auf die Eigen- 
fluoreszenz zu klaren. 

_ Rhodamin B fluorochromiert alle Lezithinpraparate in den bekannten 
goldgelben Ténen. Verwendet man Pyronin in gestuft gepufferten Lésungen, 
so aindert sich die Fluoreszenzfarbe mit dem py, Hier wirkt sich die adsor- 
bierende N-Gruppe des Lezithins aus. Sein IEP. liegt um p, 2, wie ich nach 
dem Verfahren von Pischinger (1926, 1927) an einer Gelatine-Lezithin- 
Emulsion mit gepufferter Methylenblaulésung feststellen konnte. Ausstrich 
und Film nehmen daher ab py 2,09 helle Gelbfluoreszenz an, die sich bis 
Py 6,36 intensiviert. Um p, 8 sinkt die Starke der Fluoreszenz etwas ab. 
Dieses Absinken der Fluoreszenz in der Nahe des Umschlagspunktes von der 
dissoziierten in die molekulare Phase des Pyronins stimmt mit Beobachtun- 
gen anlaflich einer friiheren Arbeit (1950) iiberein. Gleichzeitig wird die 
Fluoreszenz griinlich, um schlieRlich im alkalischen Bereich in leuchtend azur- 
blauen Ténen zu erstrahlen. Allerdings mu man hier besonders in Bereichen 
von p, 10 und dariiber beriicksichtigen, daf Lezithin sich in Alkali lést. Der 
Film schwimmt, wenn er sich nicht ganz auflést, leicht vom Objekttrager ab 
und ist meist nur in Bruchstiicken zu erhalten. 

Aus den Resultaten bei Fluorochromierung kann man feststellen, daft sich 
bei Lezithin sowohl die Hydrophilie und das adsorbierende N wie die lipo- 
philen Gruppen auswirken. Liegt der Farbstoff in dissoziiertem Zustand 
vor, tritt dementsprechend die Ionenfarbe des Pyronins auf, waihrend gegen 
den Neutralpunkt, bei Abnahme der Ionen in der Farblésung und Zunahme 
der Molekiile, letztere infolge der Lipophilie des Lezithins in dieses eindrin- 
gen kénnen. Ein deutlicher Beweis fiir die Auswirkung der Lipophilie ist 
die Anfarbung durch Rhodamin B, dessen Lésung in jedem p,-Bereich prak- 
tisch rein molekular ist. 


Hier méchte ich noch eine eigentiimliche Erscheinung mitteilen, die auf- 
tritt, wenn man eine fliissige Lezithin-Gelatine-Emulsion auf einen Objekt- 
trager aufgieft, erstarren laft und sodann mit Pyronin fluorochromiert. Das 
Lezithin findet sich in der Gelatine in feineren und gréberen Trépfchen. Diese 
geben schon bei p, 8 meist eine intensive blutrote Farbung, welche sich auch 
in hoéheren p,-Bereichen nicht andert. Es ware nicht ausgeschlossen, daf es 
sich hier vielleicht um eine Anreicherung des Pyronins an der Oberflache der 
Lezithintropfen (siehe auch Petuely und Holaschek 1950) handelt, die 
zur Polymerisation des Farbstoffes fiihrt. 
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Cholesterin 


In ungeléstem Zustand, in welchem sie in den normalen Organen vor- 
handen sind, fluoreszieren die Cholesterinkristalle hellblau. Die Unter- 
suchung in geléstem Zustand gestaltet sich dadurch schwierig, da Cholesterin 
vor allem in Pyridin léslich ist, welches sich wegen seiner starken blauen 
Eigenfluoreszenz nicht als Lésungsmittel fiir fluoreszenzmikroskopische 


Untersuchung der Eigenfluoreszenz von Fettsauren, Fetten und 














Lipoiden. 
Substrat Primire Fluoreszenz Pyronin 1:1000 ab pa 5 bis pall 
Olivendl Eigenfluoreszenz je nach Dicke schon ab ps5 erst schwach, in 
eis-hellblau hoéherem Bereich tiefblaue Fluo- 
reszenz 
Olsiure Eigenfluoreszenz je nach Dicke ab px5 sehr schwachblaue Fluo- 
hell- bis tiefblau reszenz (wahrscheinlich Eigen- 
fluoreszenz?), ab pa 8 tiefblau 
Linobion= _ | weifblaulich rosastichig pud gelbweif rosastichig 
Linolen und 
Linolsaure 
Ei- wenn unverindert hell bisintensivblau | Fluoreszenz ab px 2,09 erst 
Lezithin luftverindert gelb, in dickeren Schich- | schwach gelblich, dann intensiv 
Merck, alt ten rot gelblich, Fluoreszenz bei pa 8 
griinlich, dartiber tief azurblau 
(Achtung vor Auflésung!) 
Gehirn- frisch Eigenfluoreszenz intensiv blau| ganz gleich wie oben 
Lezithin luftverindert Eigenfluoreszenz 
frisch gelbgriin bis hellgelb 
Cholesterin |nimmt man verindertes Lezithin, so | erst weifgelbgriinliche, ab pu8 
in Lezithin | wird die gelbe Eigenfluoreszenz unter | blaue Fluoreszenz 
Rieswerk Einflu8 des sich lésenden Cholesterin 
griinlich gelb in blauem Hof (Eigen- 
fluoreszenz des Cholesterins) 
Auch die Cholesterinkristalle fluores- 
zieren blau 
Zerebrosid- | lést sich nur bei starkerem Erhitzen | ebenso 
Rieswerke in | und Zusatz von Alkohol abs.; Fluores- 
Lezithin zenz wie Cholesterin griingelbe Misch- 
eigenfluoreszenz 
Palmitin u. | weif, griinblaulich fluoresziert weiflich, mit zu- 
Stearinsiure nehmender Alkaleszenz blaulich 
bis azurblau 


Untersuchungen eignet. Ich verwendete deshalb, um den intra vitam vor- 
liegenden Verhialtnissen méglichst nahezukommen, Lezithin zur Lésung. 
Wenn man so ein Cholesterin-Lezithin-Gemisch gut verreibt und dann etwa 
auf 50° C erwarmt, so erhalt man eine ziemlich homogene, zahfliissige Masse, 
die sich leicht auf dem Objekttrager aufstreichen laft. Bringt man dieses 
Gemisch, das mit frischem Lezithin angefertigt wurde, auf den heizbaren 
Objekttisch unter das Fluoreszenzmikroskop, so leuchtet das ganze Priaparat 
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gleichmiRig hellblau. Verwendet man dagegen als Lésungsmittel das luft- 
veranderte Lezithin, so erhalt man neben gelbfluoreszierenden Partien solche, 
die griinliches Licht geben und dazwischen deutlich blauleuchtende Schlieren. 
Hieraus kann wohl der SchluR gezogen werden, daft auch dem Cholesterin 
die fiir Lipoide charakteristische blaue Primarfluoreszenz eignet. 

Fluorochromierung mit Rhodamin B fiihrt auch hier zu intensiv goldgelber 
Fluoreszenz. Pyronin verleiht dem Ausstrich bei p, 3,51 leicht rosastichige 
Weiffluoreszenz, die gegen py 5 gelb mit einem Stich ins Rosa wird. Ab p, 8 
tritt reine Blaufluoreszenz ein. 

Bei der Fluorochromierung ist es gleichgiiltig, ob man frisches oder altes 
Lezithin als Lésungsmittel verwendet. Die Resultate sind bei beiden Pripa- 
raten dieselben. 


Zerebroside 


Ich untersuchte ein selbst aus Gehirn vom Rinde dargestelltes Gemisch 
von Zerebrosiden und Sphyngomyelin sowie das reine Zerebrosidpraparat 
Kerasin aus Gehirnsubstanz. Mein eigenes Sphyngomyelin-Zerebrosid-Pra- 
parat wurde nach den Angaben im Handbuch fiir phys.-path.-chem. Analyse 
von Hoppe-Seyler/Thierfelder hergestellt. 

Die festen Kristalle beider Praparate fluoreszieren hellblau. Die Léslich- 
keit in Lezithin ist eine schlechtere als die von Cholesterin. Wenn man auch 
hier ebenso vorgeht wie bei Cholesterin, die Temperatur aber auf 60°C er- 
héht und etwas absoluten Alkohol zusetzt, so gelingt sie. Man erhalt dann 
dieselben Resultate wie bei dem Lezithin-Cholesterin-Gemisch, .das heift: 
blaue Eigenfluoreszenz des Sphyngomyelin-Zerebrosid-Priparates, goldgelbe 
Fluorochromierung mit Rhodamin B und mit dem p, wechselnde Fluoreszenz 
nach Farbung mit Pyronin. Hier beginnen die Farbténe zwischen p, 2 und 
3.51 mit leuchtendem’ Weift, werden dann gelblich und schlieflich bei py 8 


azurblau. 
Diskussion 


Die verschiedenen Fettsauren lassen bei den von mir eingehaltenen Unter- 
suchungsbedingungen je nach ihrer Konstitution Unterschiede ihrer primaren 
Fluoreszenz erkennen. Hiebei scheint die verschiedene Reaktionsfahigkeit 
infolge des Vorhandenseins von Doppelbindungen eine gewisse Rolle zu 
spielen. Auch Sjéstrand (1944) findet, da& Doppelbindungen die Fluo- 
reszenz beeinflussen. Die gesattigte Stearin- und Undecilensaure ergeben im 
fliissigen Zustand blaue Eigenfluoreszenz, das Palmitin-Olsaiure-Gemisch 
fluoresziert weiflich und das Gemisch aus Linol und Linolensaure mit 
mehreren Doppelbindungen gelblich. Lezithin zeigt in frischem Zustand eine 
intensiv blaue Eigenfluoreszenz. Lat man es einige Zeit unter Luftzutritt 
stehen, was zu chemischen Veranderungen fiihrt, so wird die Eigenfluoreszenz 
deutlich gelb. 

Durch Fluorochromierung mit einem Zweiphasenfluorochrom, z. B. dem 
basischen Pyronin, ist es, wie anzunehmen war, méglich, die hydrophilen 
Lipoide mit adsorbierenden Gruppen von jenen zu trennen, die solche 
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Gruppen nicht besitzen und keine Hydrophilie aufweisen. Man kann also, 
vorausgesetzt, da® man unter dem Neutralpunkt bleibt, Lezithin utd wahr- 
scheinlich auch Kephalin different von den iibrigen Lipoiden darstellen. 
Lezithin leuchtet nach Fluorochromierung mit Pyronin unter py 8 gelb im 
UV-Licht, die anderen von mir untersuchten Lipoide dagegen blau. 

Dieses Verhalten kommt auch bei der Fluorochromierung von lipoid- 
reichen Organen zum Ausdruck. Fluorochromierung der lezithin- und kepha- 
linreichen weiffen Substanz des Zentralnervensystems mit Pyronin zwischen 
Py 6—8 fiihrt bei diesem mit dem Gefriermikrotom frisch geschnittenen 
Material zu gelber Fluoreszenz. In der Nebenniere ist der Gehalt an Chole- 
sterin ein sehr grofer. Hier sieht man bei gleicher Behandlung vor allem 
blaue Tropfen und Trépfchen. Erwahnit sei noch, da man auch haufig extra- 
zellulare Trépfchen wahrnehmen kann, was vielleicht mit der Methodik des 
Gefrierschneidens zusammenhingt. Es ware méglich, daft, sei es durch den 
starken Temperaturwechsel, sei es durch die mechanische Wirkung, Lipoid- 
trépfchen aus den Zellen austreten. 

Die hier mitgeteilten Befunde beziehen sich durchwegs auf unfixiertes 
Material. Schon Pischinger weist immer wieder (1942, 1950) auf den Vor- 
teil dieser Methode hin. Anfangs verwendete ich auch Formol als Fixans. 
Dabei konnte festgestellt werden, da solche formolfixierte Schnitte der 
Nebennierenrinde oft mit feinen, weiflich im UV-Licht leuchtenden Trépf- 
chen wie bestaubt erschienen. Dies kann daher riihren, daB Reste des For- 
malins im Schnitt verblieben und nun infolge Polymerisation zur Fluoreszenz 
fiihrten. Schon Hamper! (1934) teilt mit, da® Neutralfette, die fiir gewohn- 
lich nicht fluoreszieren, nach langerem Liegen in Formol gelbliche Fluoreszenz 
aufweisen. Auch Sjéstrand (1944) zahli Formol zu den fluoreszenzverstar- 
kenden Substanzen. Pischinger (1943) teilt erstmals mii, daff Formol bei 
langerer Fixierungsdauer polymerisiert in den Schnitten zu finden ist und 
Stockinger untersucht (1951) dieses Phanomen auf seine fluoreszenzmikro- 
skopischen Erscheinungen. Er zeigt, da& in lange stehendem Formol der 
Bodensatz, der aus dem Polymerisat besteht, starke Eigenfluoreszenz auf- 
weist. Nun habe ich zwar nur kurz fixiert, es kame mir aber doch méglich 
vor, daf die Gefriertechnik mit ihrer starken Abkiihlung, wenn diese auch 
nur kurze Zeit wahrt, gelegentlich zur Polymerisation und daher zur Eigen- 
fluoreszenz des im Schnitt zuriickgehaltenen Formols fiihren kann. 

Auch die Beobachtung Weils (1941), daf Formol auf Phosphatide 
hydrolysierend und zersetzend wirkt, muf sich fluoreszenzmikroskopisch 
auswirken, da ja die Eigenfluoreszenz von Lezithin sich mit dessen Zer- 
setzung andert. SchlieBlich sei noch erwahnt, da Zeiger (1936, 1938) nach- 
weisen konnte, da& durch Formolfixierung der IEP. von Eiweiffsubstraten 
gegen die saure Seite verschoben wird. Dies muf sich auch bei Fluorochro- 
mierung von hydrophilen Phosphatiden mit adsorbierenden Gruppen aus- 
wirken, wenn man mit basischen Fluorochromen farbt. 

Ich glaube’ deshalb, dai die fluoreszenzmikroskopischen Befunde an 
lipoidreichen Substraten durch Formolfixierung verschleiert werden kénnen, 
weshalb es als Fixans meines Erachtens in diesem Falle abzulehnen ist. 
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Zusammenfassung 


Es wurden verschiedene reine und gemischte Fettsubstanzen auf ihre 
Eigenfluoreszenz im unfixierten Zustande gepriift. Ferner wurde unfixiertes 
und zum Teil auch formolfixiertes Material und einige lipoidreiche Organe 
mit Pyronin fluorochromiert. 

1. Die Eigenfluoreszenz einzelner Fettsubstanzen ist eine verschiedene. 
Olivenél fluoresziert hellblau, Olsiure intensiv blau, Linolen und Linolsaure 
weif rosastichig, Eilezithin im frischen Zustand hell bis intensiv blau, altere 
Praparate, die unter Luftzutritt stehen gelassen wurden, gelb, Cholesterin 
in Lezithin gelést griingelb mit blauem, von Lezithin herstammendem Hof, 
Palmitin- und Stearinsaure griinblaulich sehr hell. 

2. Bei der Verschiedenheit der Eigenfluoreszenz diirften Doppelbindungen 
eine Rolle spielen. 

3. Nach Fluorochromierung mit Pyronin erzielt man bei Lezithin unter 
P, 8 gelbe Fluoreszenz, da es hydrophile adsorbierende Gruppen enthilt. 
Hydrophobe Lipoide ohne adsorbierende Gruppen leuchien nach Fluoro- 
chromierung mit demselben Fluorochrom und im gleichen p,-Bereich blau im 
UV-Licht. 

4. Vor der Verwendung von Formol als Fixans wird gewarnt, da es, wie 
auch von anderer Seite festgestellt wurde, die Fluoreszenz nicht unwesentlich 
beeinflussen kann. 
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Uber den Wasserhaushalt der Submersen 
I. Zur Frage der Saugkrafte der Submersen 


Von 


Leopold Bauer 


(Aus dem Botanischen Institut der Universitat Miinchen) 
Mit 3 Textabbildungen 
(Eingelangt am 19. Dezember 1951) 


Es kénnte miiffig erscheinen, die Frage nach dem Wasserhaushalt der 
Submersen aufzuwerfen, da sie ja unter normalen Verhialtnissen standig 
und allseitig von Wasser umgeben sind. Trotzdem sind aber Wasserauf- 
nahme und -abgabe bei Submersen schon seit langer Zeit bekannt (zuerst 
durch Unger 1862), wenn wir auch keine so ausgepragten Wasserbewegun- 
gen finden, wie sie bei den Landpflanzen durch die Transpiration verursacht 
werden. Da im Falle der Submersen die bewegenden Krafte in der Pflanze 
selbst liegen miissen, lift sich erwarten, daf gerade bei ihnen die vitale 
Komponente der Wasserbewegung am klarsten studiert werden kann. Es 
sei aber betont, daff sich auch die ,,vitalen“ Erscheinungen letzten Endes auf 
_physikalisch-chemische Grundvorgange zuriickfiihren lassen. 

In jiingster Zeit haben Brauner und Mitarbeiter (1945—1947) durch 
ihre grundlegenden Arbeiten das Interesse auf elektroosmotische Vorgange 
gelenkt und deren Mitbeteiligung im osmotischen System der Pflanzen- 
zellen gezeigt. Auch Studener (1948) konnte fast gleichzeitig die Brauner- 
schen Befunde im wesentlichen bestatigen. Ob und wie weit die bisher 
bekannten Durchstrémungen der Submersen (Unger 1862, Riede 1921, 
Wilson 1947) ihre Triebkraft der Elektroosmose verdanken, kann von 
vornherein nicht entschieden werden. Untersuchungen zu diesem Teil- 
problem der Wasserbewegung sollen in einer folgenden Mitteilung beschrie- 
ben werden. Die vorliegende Arbeit schneidet das Problem von einer an- 
deren Seite an, und zwar wurden die Saugkriafte der Einzelzellen bzw. 
kleiner Gewebestiicke studiert. 

Schon Ursprung und Blum (1916, 1921) haben die Saugkraft Null fiir 
wassergesattigte Gewebe gefordert und nachgewiesen, worauf Ursprung 
jetzt (1945) mit Nachdruck hinweist; aber die Arbeit seines SchiilersGamma 
(1932) iiber positive Saugkrafte der Submersen zeigt, daff er und seine 
Schule seinem friiheren Befund bisher keine grundsatzliche Bedeutung bei- 
mafen; Gamma bespricht nicht einmal die obigen Angaben. Erst Hertel 
(1938) hat mit anderer Methodik die Saugkraft Null fiir wassergesattigie 
Gewebe endgiiltig sichergestellt. 
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Trotzdem werden aber neuerdings diese ,,positiven Saugkrafie* von 
Brauner und Hasman (1947) — gerade unter Bezugnahme auf Gamma 
diskutiert; zur Erklarung halten sie die Elektroosmose bereit. Mit den von 
Gamma gefundenen ,,positiven Saugkraften“ der Submersen will ich mich 
also in dieser Arbeit besonders auseinandersetzen. 

Wenn Hertel einerseits fiir wassergesattigte Gewebe die Saugkraft 
Null als Normalfall feststellt, Gamma aber andererseits unter allen 
Bedingungen positive Saugkrafte findet, mu man fragen, ob die von 
Gamma mitgeteilten Zahlen wirklich reelle Werte darstellen. Durch welche 
Eigenart der Methodik Gammas wurden diese seltsamen Saugkrafte her- 
vorgerufen? Ist es iiberhaupt méglich, vom Standpunkt der Elektroosmose 
die Gammasche Arbeit auszuwerten? 

Gamma nahm die Ausgangsmessung seiner Blattchen bzw. seiner Ge- 
webestreifen in Paraffinél vor und maf ihre Langenanderung nach Uber- 
fiihrung in die Versuchslésung. Ist aber Paraffinél fiir Pflanzenzellen ein 
so indifferentes Medium, wie es die Arbeiten der Ursprungschen Schule 
voraussetzen? Nach Erfahrungen von Yamaha (zit. nach Strugger 1938), 
Strugger (1938) und Bauer (1949) sind Wasseraustritte aus dem Gewebe 
in Paraffinél méglich. Bauer diskutierte dabei eine Anderung elektroosmoti- 
scher Potentiale. Es mag noch erwahnt werden, daf neuerdings auch fiir die 
Umstimmung phototropisch gereizter Organe in Paraffinél die bisherige 
Erklarung, nach der lediglich eine Anderung der Lichtbrechungsverhiltnisse 
verantwortlich sein soll, abgelehnt wird (Ziegler 1950). 

Eine Nachpriifung der Gammaschen Untersuchungen unter diesem Ge- 
sichtspunkt war daher mehr als nur eine Richtigstellung der Methodik und 
versprach unter Umstanden die Natur dieser strittigen ,,Saugkrafte“ zu 
klaren. 

Ich beschrankte mich auf Helodea densa als Objekt, deren einfacher Blatt- 


bau am wenigsten Komplikationen erwarten lief. 


Beschreibung der Mefeinrichtung 


Zur Nachpriifung der Gammaschen Ergebnisse muftte ich mich eng an 
die ,,Streifenmethode“ von Ursprung (1939, S. 1369) anlehnen, die auch 
Gamma verwendet hat. Wie Gamma benuizte ich einen Objekttrager, der 
mit einer eingeritzten 4%-mm-Skala versehen war. Die Blattchen wurden 
aber nicht unmittelbar auf den Objekttrager, sondern zwischen zwei groBe 
diinne Deckglaser iibertragen. Auf die Lingsrander des einen waren zwei 
schmale Glasschienen von Deckglasdicke aufgekittet. Diese Anordnung hatte 
den Vorteil, da& durch Druck auf die seitlichen Glasschienen der Deckglas- 
abstand auf einer gleichmafigen minimalen Hohe gehalten werden konnte, 
ohne da die Objekte gequetscht wurden. Dadurch wurden die verschieden 
stark gekriimmten Blattchen stets gleichmafRig ausgestreckt. Das wirkte sich 
in einer erhdhten Mefgenauigkeit aus, die von grofter Wichtigkeit war, da 
die effektiven Langenanderungen relativ gering waren; auf die geringe ela- 
stische Dehnbarkeit der Blattzellen Submerser wies schon Gamma unter 
Bezugnahme auf Krassnoselsky-Maximov hin. Abgelesen wurde mit 


iz 








180 L. Bauer 


einer Genauigkeit von + 1,84. Jeder Mefwert stellt den Durchschnitt von 
drei Einzelmessungen dar, wobei jedesmal das Blattchen auf der Skala ver- 
schoben und neu eingestellt wurde. 

Alle Versuche wurden mindestens fiinfmal, meistens zehnmal wiederholt 
und waren stets gut reproduzierbar. Statt der ausfiihrlichen Tabellen gebe 
ich daher die Durchschnittswerte der einzelnen Meftserien in Form von Kur- 
ven wieder, die mit geniigender Deutlichkeit die GréRenordnung der Mef- 
werte erkennen lassen. 


Die Versuche 


Zunachst lieferte eine Nachpriifung der Gam maschen Befunde mit seiner 
Methodik ganz ahnliche Ergebnisse. Mir wollte allerdings nicht recht ein- 
leuchten, warum Gamma seine Objekte aus dem Wasser in Paraffin6l iiber- 
fiihrte. ~ Ursprung hatte die Streifenmethode zunachst fiir Landpflanzen 
ausgearbeitet. Um jeden Wasserverlust zu vermeiden, fiihrte er die Schnitte 
in Paraffinél aus, das er fiir Pflanzenzellen véllig ungiftig fand. Wahrénd 
das Arbeiten in einem Medium, das Verdunstungen verhindert, fiir Land- 
pflanzen ohne weiteres einzusehen ist, kann fiir Wasserpflanzen der gleiche 
Arbeitsgang nur sinnvoll sein, wenn man auch hier von Null abweichende 
Saugkriafte erwartet. — Daf in einem so einfach gebauten Blattchen wie dem 
von Helodea densa von der Schnittflache her das Wassergleichgewicht merk- 
lich gestért werden kénnte, hielt ich fiir ausgeschlossen, da ja mit Ausnahme 
der Zellen der Mittelrippe jede Zelle mit dem Auftenwasser in unmittelbarer 
Beriihrung steht. Ein solcher Fehler wiirde aber auch bei der Gam maschen 
Versuchsanordnung nicht ganz auszuschliefen sein. 

Trotzdem wurden zur Klarung dieser Frage spezielle Versuche angesetzt. 
Ich arbeitete dabei ganz in Wasser und erhielt véllig andere Ergebnisse als 
Gamma. Zur Priifung, ob das Abtrennen der Blattchen sich meftbar auf die 
Blattlange auswirken wiirde, maf ich die Entfernung eines markierten 
Blattzahnes im unteren Teil des Blattes bis zur Spitze, ohne zunichst die 
Blattchen abzuschneiden; dann erst trennte ich sie ab. Bei sorgfaltiger Pra- 
paration lief sich keine Langenanderung feststellen. Ebenso blieb natiirlich 
die Lange unverandert, wenn man — wie in den Hauptversuchen — die 
Blattchen unter Wasser abschnitt und nach einigen Sekunden die erste, nach 
zehn bis zwanzig Minuten die zweite Messung vornahm. Von den positiven 
Saugkriaften, welche die Paraffinmethode ergab, war nichts mehr zu bemer- 
ken. Demnach wird aber auch mit der Ursprungschen Streifen- 
methode die Saugkraft Null fiir Submerse erwiesen, wenn man 
das Paraffin6él durch Wasser ersetzt. 

Da Gamma sein Versuchsmaterial in der Regel 10 Minuten im Paraffinol 
lieR, ehe er die ersten Messungen vornahm, war anzunehmen, daft im Pa- 
raffinél] eine Kontraktion stattgefunden hatte. Diese Vermutung wurde be- 
statigt, wenn man die erste Messung im Paraffinél in den ersten Sekunden 
nach dem Einlegen und die weiteren Messungen im Abstand von einigen 
Minuten durchfiihrte. In den ersten zwei Minuten war unter meinen Ver- 
suchsbedingungen kaum eine Kontraktion festzustellen, aber schon nach 
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10—15 Minuten erreichte sie ihr Maximum, das zugleich einen recht stabilen 
Endzustand beim Weiterverweilen in Paraffinél darstellie. 


In manchen Fallen wurde allerdings durch einen Praparationsreiz auch 
beim ausschlieBlichen Arbeiten in Wasser eine erwahnenswerte Besonderheit 
verursacht. Fiihrte man das Abtrennen der Blattchen durch Abzupfen etwas 
derb durch, was vor allem in den ersten Versuchen haufig war, dann ergab 
sich folgendes: Innerhalb der ersten 5—15 Minuten verkiirzte sich das Blatt- 
chen merklich — gréfenordnungsmaftig etwa wie in Paraffinél — dehnte 
sich dann in weiteren 15 Minuten ungefahr bis auf die Ausgangslange wie- 
der aus und blieb dann in der Lange konstant, bis man es in Paraffindl iiber- 
fiihrte, in dem es sich erneut kontrahierte (Abb. 1). Hierbei konnte es sich 
nicht um einen passiven Wasseraustritt durch den Druck des Abzupfens han- 
deln, da ja die Kontraktion auf 
die erste Messung nach dem 
Abzupfen bezogen ist und 
aufterdem viel spater eintrat. 

Diese Versuche machen den 
modglichen Einwand _ gegen- 
standslos, daR durch das Ab- 
schneiden in der kurzen Zeit 
bis zur ersten Messung so viel 
Wasser von der Schnittfliche 
her eingedrungen sein kénnte, 
da dadurch gerade bei der Abb. i. Kontraktion der Blattchen durch Pra- 
Untersuchung im Wasser ein  Parationsreiz — Wiederausdehnung — erneute 
falsches Ergebnis vorgetiuscht Kontraktion in Paraffinél — Wiederausdeh- 
nung. 
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worden ware. Eine tatsachlich 
beobachtete Wasserbewegung war ein Wasseraustritt; er erfolgte relativ 
langsam im Zeitraum von Minuten und nicht in Sekundenschnelle. Zum an- 
deren, was viel wichtiger ist: auch nach Einstellung des Gleichgewichtes im 
Wasser waren die Blattchen nach Uberfiihrung in Paraffinél zu einer Kon- 
traktion befahigt. 

Worauf beruht nun die Wirkung des Paraffinéls? In einer friheren 
Arbeit (Bauer 1949) ist die Vermutung ausgesprochen worden, daft die an- 
nihernd anaeroben Verhaltnisse im Paraffinél einen Einflu& auf den Zell- 
stoffwechsel ausgeiibt und so einen Wasseraustritt bewirkt haben kénnten. 
Auffallig ist aber das haufig beobachtete Erhaltenbleiben der Protoplasma- 
strémung nach Einbettung in Paraffinédl, und man sollte meinen, da die 
Zellen noch hatten atmen kénnen. Zur Orientierung wurden daher Atmungs- 
messungen in Paraffind] durchgefiihrt. Objekte waren Blattchen von Helo- 
dea densa, hauptsachlich aber des bequemeren Arbeitens wegen Suspensio- 
nen einer Chlorella — Reinkultur und von Backerhefe. Die Versuche wurden 
in der Warburgapparatur nach den iiblichen Vorschriften durchgefiihrt. Es 
ergab sich, daf der Sauerstoffverbrauch unter Paraffinél um etwa zwei Drit- 
tel eingeschrankt wurde, wenn das Paraffinél in den Kélbchen durch Schiit- 
teln bewegt wurde. Wenn aber das Paraffinél nicht geschiittelt wurde, konnte 
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der Sauerstoffverbrauch auf unter 10% der Kontrolle absinken. Der stark 
gedrosselte Sauerstoffumsatz zeigte an, daf unter Paraffinél der Sauerstoff 
Minimumfaktor fiir die Atmung geworden war, und daft wohl nicht alle 
freien Oberflachen des sauerstoffiibertragenden Fermentes besetzt werden 
konnten; dadurch muftte sich aber das Redoxpotential der Zelle andern. Ob 
eine derart geringe Atmung tatsachlich fiir die Aufrechterhaltung der Proto- 
plasmastrémung ausreicht, oder ob die Zelle bei Belichtung durch Assimila- 
tion gespeicherter Bikarbonate eine zusatzliche Sauerstoffquelle hat, bleibt 
natiirlich immer noch offen. 


Nach Ergebnissen Brauners und anderer Autoren kommen wir nicht 
mehr um die Tatsache herum, daft die Saugkraft des Zellinneren (Si) sich aus 
einem osmotischen und einem elektroosmotischen Anteil zusammensetzt, und 
da die alte Saugkraftgleichung S, =Si— W erweitert werden muf zu 
S,= (Sic + Si,,) — W’*). — Brauner konnte zeigen, daft in ausgekochtem 
Wasser — also bei Sauerstoffmangel — in Karottengewebe die elektroosmo- 
tische Triebkraft erheblich verringert wird. Man miifte daher geradezu er- 
warten, daff in einem Gewebe, das im Zeitpunkt der Messung vollstandig 
wassergesattigt ist und damit die Saugkraft Null hat, dann negative Saug- 
krafte auftreten kénnen, wenn durch Atmungshemmung der elektroosmoti- 
sche Anteil der Saugkraft des Zellinneren (Si,,) reduziert wird. Die Menge 
der osmotisch wirksamen Substanz kénnte die gleiche bleiben, und dennoch 
wiirde sich die Zelle unter Wasserabgabe kontrahieren. 


Es liegt also nahe, da der Sauerstoffmangel fiir die Langenabnahme der 
Blattstreifen unter Paraffinél verantwortlich ist. Eine bloRe Reizwirkung 
des Paraffinéls erscheint mir unwahrscheinlich, da das verwendete Paraffin6l 
— wohl auch das der Ursprungschen Schule — sehr rein war. Aber auch 
bei einer Reizwirkung — etwa wie bei dem oben beschriebenen Priapara- 
tionsreiz — kénnte es sich durch Anderung der Grenzflichenpotentiale um 
einen elektroosmotischen Effekt handeln. 


Folgende Versuche sprechen jedenfalls fiir eine Beteiligung des Atmungs- 
stoffwechsels bei der Paraffindélwirkung: Das Paraffinél wurde durch stick- 
sloffgesattigtes Wasser ersetzt; der verwendete Stickstoff war besonders 
sauerstoffarm. Auch in diesen Versuchen, deren Durchschnittskurve in Abb. 2 


1 Si, = osmotischer Anteil der Saugkraft des Zellinneren; Si,, = elektroosmoti- 
scher Anteil der Saugkraft des Zellinneren. Entsprechend steht dem osmotischen Wert 
© (O,; O,) ein elektroosmotischer Wert Eo (Eo, ; Eo,) gegeniiber. — Brauner 
nennt den elektroosmotischen Anteil der Saugkraft die ,,anomale Komponente“, ob- 
wohl doch gerade seine Untersuchungen schon deutlich zeigen, daff es sich um einen 
normalen — allerdings bisher iibersehenen — Faktor handelt. Erkennt man dies 
aber an, wozu auffer den Braunerschen Untersuchungen auch die Ergebnisse 
Studeners und die in der vorliegenden Arbeit niedergelegten Erfahrungen be- 
rechtigen, dann muf man den Ausdruck ,,anomal“ ganz fallen lassen und lediglich 
vom elektroosmotischen Anteil der Saugkraft sprechen. In diesem Sinne wurde 
auch die bisher von Brauner und Hasman verwendete Schreibweise der er- 
weiterten Saugkraftgleichung abgedndert. 





> TRUSTS 














Uber den Wasserhaushalt der Submersen 183 


wiedergegeben ist, finden wir in sauerstoffreiem Wasser eine Kontraktion. 
Die Versuche wurden bei schwachem Licht durchgefiihrt; bei kraftiger Be- 
leuchtung erfolgte durch Bildung von Assimilationssauerstoff nach einigen 
Minuten eine Wiederausdebnung, die schlieflich den alten Wert erreichte. 
Bei Uberfiihrung in Wasser, durch das vorher eine Stunde lang ein Gas- 
blasenstrom von reinem Sauerstoff hindurchgeleitet worden war, erfolgte so- 
gar eine mehr oder weniger starke weitere Ausdehnung. Es sei erwahnt, daft 
auch Blattchen, die sich in Paraffinél kontrahiert hatten, nach Ubertragung 
in sauerstoffreiches Wasser sich iiber den Anfangswert ausdehnten. Riick- 
fiihrung in Kulturwasser lief sie wieder die alte Lange annehmen. 

Durch diese Versuche wurde es offensichtlich, da Gammas ,,positive 
Saugkriafte“ keine normalen Saugkriafte sind. Wenn die normale Saugkraft 
wassergesattigter Gewebe in Ubereinstimmung mit Hertels Untersuchun- 
gen Null ist, dann maf Gamma die Differenz zwischen dem Wert, den die 
Blattchen durch kiinstliche Negativierung der Saugkraft unter Paraffin6l er- 


reicht hatten, und Null. Natiir- 
=i 


Zeit ia Minvten 





lich haben die Zellen nach Auf- 
enthalt in Paraffiné] nunmehr 
eine positive Saugkraft in 
Wasser. Da diese Saugkraft 
aber nicht dem Normalzu- 
stand entspricht, ist es sinn- 
voller, das Vorzeichen aller 
Gammaschen Meftwerte um- 
zukehren und zu sagen: er be- Abb. 2 
stimmte indirekt eine durch ; 
Paraffindleinwirkung erzeugte 
negative Saugkraft. 

Sind nun aber nach Wiederbestatigung der Saugkraft Null fiir Submerse 
keine merklichen Wasserbewegungen der Einzelzellen zu erwarten? Die 
Ursprungsche Streifenmethode eignet sich auch zur Klarung dieser Frage 
recht gut, wenn man ausschlieflich in Wasser arbeitet und die Temperatur 
konstant halt. Sechs Versuchsserien zu je 20 bis 30 Blattchen wurden durch- 
gefiihrt. Alle Blattchen wurden an langen, kraftigen, gleichmafig gewach- 
senen Helodeasprossen 10cm hinter der Spitze abgezupft, so da sie physio- 
logisch etwa gleichwertig waren. Jedes Blattchen wurde in eine nummerierte 
Schale gebracht und am Nordfenster aufgestellt. Im Verlaufe eines Zeit- 
raumes von 30 Stunden pro Versuch wurden im Abstand von 2 bis 3 Stunden 
die Langen gemessen. Versuchsbeginn war jeweils 8.30 Uhr morgens. Bis 
Mittag nahm bei gutem Wetter die Lange der Blattchen zu, da durch die 
Assimilation osmotisch wirksame Substanz gebildet wurde. Eine Serie, die 
wahrend eines dunklen, regnerischen Tages lief, lie den Anstieg um Mittag 
vermissen. Es kam vielmehr zu einer langsamen Abnahme der Lange bis 
zum Abend. ‘Das Bild der einzelnen Durchschnittskurven sieht je nach den 
Wetterbedingungen immer etwas anders aus, innerhalb einer Serie war das 
Verhalten aber bemerkenswert gleichartig. Soweit bieten die Werte nichts 
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Neues und waren zu erwarten. Neu ist aber ein allen Kurven gemein- 
samer Anstieg um Mitternacht (Abb. 3 obere Kurve). 


Wodurch ist dieser mitternachtliche Kurvenanstieg zu erkliren? Werden 
im DissimilationsprozeR osmotisch wirksame Substanzen gebildet? Oder 
spielt eine Anderung des elektroosmotischen Potentials eine Rolle? Diese 
Frage suchte ich durch grenzplasmolytische Bestimmungen zu klaéren. Da ich 
das Saugpotential im Normalzustand untersucht habe, mii®ten eigentlich 
zum besseren Vergleich die O,-Werte auf die O,-Werte reduziert werden. 
Darauf wurde aber aus verschiedenen Griinden verzichtet. 1. Ist der O,- Wert 
ein ausreichendes Mak fiir die Menge der osmotisch wirksamen Substanzen 
und deren Anderungen; 2. gilt fiir das Verhaltnis von Eo, und Eo, nicht die 
gleiche einfache rechnerische Beziehung wie fiir Og/O,. Allein durch Ande- 
rung des Grenzpotentials bei der Plasmolyse kénnte Eo, von Eo, in rech- 
nerisch nicht faRbarer Weise verschieden sein; nach Brauner ist das elek- 
troosmotische Potential der Zelle vom Grad der Wassersattigung abhiangig. 
Da eine direkte Abhangigkeit des elektroosmotischen Wertes vom Atmungs- 
stoffwechsel besteht, wird auch ein osmotischer Wasserentzug beim Plasmo- 
lyseversuch iiber eine Atmungsverminderung nicht ohne Einflu@® auf das 
elektroosmotische Potential sein. Hieriiber liegen aber noch keine experi- 
mentellen Erfahrungen vor, deshalb habe ich mich mit Eo, begniigt, das als 
relative Gréfe fiir den Zweck der vorliegenden Untersuchung durchaus 
brauchbar ist. 

Der Grenzplasmolysewert, den man mit Zucker als Plasmolytikum er- 
halt, ist der Wert der osmotisch wirksamen Substanz + einer elektroosmoti- 
schen Komponente (vgl. Brauner und Mitarbeiter). Durch Einwirkung 
einer geniigend hohen Konzentration von z. B. CaCl, wird das elektroosmo- 
tische Potential vernichtet, so da man mit einer isotonischen CaCl,-Lésung 
entsprechend niedrigere Werte bekommt als in Zucker. Um nun bei der Be- 
stimmung des grenzplasmolytischen Wertes jeweils den elektroosmotischen 
Anteil mit zu erfassen, wurde in sieben Versuchsreihen der Grenzplasmo- 
lysewert in isotonischen Rohrzucker- und CaCl,-Lésungen bestimmt. Mit 
Hilfe kryoskopischer Bestimmungen wurden sowohl beide Stammlésungen 
als auch die entsprechenden Verdiinnungsstufen durch Konzentrationsaus- 
gleich zur Isotonie gebracht ?. Die Vorschriften von Walter (1931) wurden 
genau eingehalten. 








2 Streng genommen bedeutet natiirlichh Isotonie am Gefrierpunkt noch nicht 
gleiche osmotische Wirksamkeit bei Zimmertemperatur, da der Temperaturkoeffi- 
zient des osmotischen Druckes bekanntlich von der Verdiinnungswérme mitbestimmt 
wird, die fiir jedes Osmotikum und jede seiner Verdiinnungsstufen charakteristisch 
ist. Brauner und Hasman (1946) diskutieren dieses Problem ausfiihrlich und 
kommen zu dem Schlu8, da& in dem interessierenden Konzentrationsbereich 
(0,1—0,35 mol) der Fehler vernachlassigt werden darf. Eher ist der osmotische Wert 
meiner CaCle-Lésung bei Versuchstemperatur (20,7°C) etwa 05% niedriger als 
der der entsprechenden Rohrzuckerlésung. Da aber die CaCle-Lésung starker 
wirkt als die Zuckerlésung, liegt der mégliche Fehler also gerade in der umgekehrten 
Richtung. 
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Das Ergebnis zeigt das mittlere Kurvenpaar in Abb. 3. Mit der Zucker- 
lésung finden wir die zu erwartende Parallelitat zur Kurve der’ Laingen- 
anderungen: ein Anstieg gegen Mittag und ein weiterer Gipfel gegen Mitter- 
nacht, dem ein Abfall bis zum Morgen und ein erneuter Anstieg im Laufe 
des Vormittags folgt. Betrachten wir aber die entsprechende Kurve, die nach 
Plasmolyse mit CaCl, gewonnen wurde, dann finden wir zwar ebenfalls 
einen Anstieg zu Mittag, aber in der Nacht haben wir einen deutlichen Ab- 
fall bis zu einem Wert, der sich etwa bis zum Morgen hilt; bis gegen Mittag 
des folgenden Tages ist dann ein erneuter Anstieg zu bemerken. Beide 
Kurven verlaufen tagsiiber parallel, und in der Nacht laufen 
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Abb. 3. Langenainderung und Grenzplasmolysewerte der Blattchen in der Tages- 
periode; Temperatur annadhernd konstant. 


sie auseinander. Das heift aber, daf nachts der elektroosmotische An- 
teil des Saugpotentials besonders hoch ist: in meinen Versuchen durchschnitt- 
lich gerade doppelt so hoch wie am Tage. Dieses Mehr reicht aber aus, um 
das Absinken des osmotischen Wertes iiberzukompensieren, so daft im Effekt 
der gesamtosmotische Wert nachts einen Anstieg zeigen kann — trotz Ab- 
nahme osmotisch wirksamer Substanz! Demzufolge dehnen sich auch die 
Blattchen nachts noch einmal aus. 


SchluGbetrachtung 


Aus den Untersuchungen geht hervor, da die Gammaschen Meftwerte 
keine normalen Saugkrafte sind, daf ihnen aber doch eine gewisse Realitat 
zukommt — und zwar mit umgekehrtem Vorzeichen. Sie sind nicht einfach 
durch unzulangliche Versuchsanstellung hervorgerufene falsche Mefwerte, 
sondern sie reprasentieren die ,,vitale*, d: h. elektroosmotische Komponente 
des osmotischen Systems. Seine ,,Sz,“-Werte sind also Si,,-Werte. Durch 
Atmungshemmung wird die Potentialdifferenz, die zur Ausbildung eines 
elektroosmotischen Potentials fiihrt, weitgehend vernichtet — ob vollstandig, 
bleibt dahingestellt. 
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Nachdem nun einmal die Reproduzierbarkeit der Gam maschen Messun- 
gen feststand, andererseits aber die Mefiwerte als der normale elektroosmo- 
tische Anteil des osmotischen Gesamtsystems erklart werden konnten, kam 
es nicht mehr darauf an, die Gammaschen Untersuchungen im Einzelnen 
nachzuarbeiten. Vielmehr bediirfen die an sich richtigen Befunde nur einer 
anderen Interpretation. 

Insbesondere erscheint die Temperaturabhangigkeit der von ihm gemes- 
senen ,,Sz, - und Sz,-Werte in einem anderen Licht. Seine Kurve auf S. 526, 
die er fiir Myriophyllum aufstellte, diirfte sich wohl grundsatzlich — wie 
auch Gamma annimmt — auf andere Submerse iibertragen lassen. Sz, fallt 
mit steigender Temperatur bis zu einem Minimum und steigt dann wieder 
an, wahrend ,,Sz,” — um Gammas Lesart zu gebrauchen — gerade umge- 
kehrt mit steigender Temperatur bis zu einem Maximum zunimmt und dann 
rapide abfallt. Beide Wendepunkte liegen zwischen 30 und 35°, wohl nahe 
dem Temperaturoptimum der Atmung. Der Erklarungsversuch, den Gamma 


gibt, hat keine rechte Uberzeugungskraft. Er lat in einem Rechenbeispiel 
in der Gleichung 


Sia =Sigy®— W, oder Szq=Si,— Wa 


bei sinkenden Si,- und V,- aber konstanten V,-Werten den Wanddruck. 


W, willkiirlich soweit sinken, daf Sz, steigen muff. Wie sollte es aber die 
Temperaturerhéhung zustande bringen, da W,,, ohne daff andere Krafte 
von aufen wirken, unverhaltnismafig mehr sinkt als Si,? Hier liegt ein Ge- 
dankenfehler. Auffallig ist ja auch, wie Gamma selbst betont, daft bei 
Landpflanzen die Kurven der Saugkraft und des Grenzplasmolysewertes bei 
tagesperiodischen Anderungen und Bilanzschwankungen weitgehend paral- 
lel verlaufen, obwohl man fiir Landpflanzen auf dem Papier die gleiche 
Rechnung aufstellen kénnte. Auch der Vorschlag Gammas, die Saugkraft- 
erhéhung mit steigender Erhéhung der Temperatur durch Enispannungs- 
wachstum der Wand zu erklaren, hat wenig fiir sich. Fiir ausgewachsene 
Zellen diirften plastische und elastische Dehnungen keine so erhebliche Rolle 
spielen. Wenn wir aber auffer Si, noch Si,, beriicksichtigen und die gegen- 
laufige Temperaturabhangigkeit beider Gréfen in Rechnung stellen, dann 
erklart sich der Gammasche Befund zwanglos. Mit steigender Temperatur 
und Atmungsintensitat wird osmotisch wirksame Substanz verbraucht (fal- 
Jende Sz,- Werte) aber gleichzeitig das elektroosmotische Potential erhoht (stei- 
gende Si,,- Werte). Die Lichtabhangigkeit von ,,Sz,“ und ,,Sz,“, dieGamma 
gefunden hat, bedarf nur weniger Worte. Da Gamma seine Versuchspflan- 
zen bis zu vier Tagen vorverdunkelt hat, ist auch der Anstieg von ,,Sz, im 
Licht leicht einzusehen. Er fand aber auch eine Zunahme von ,,Sz, wahrend 
der Verdunkelungsperiode von mehreren Tagen bei gleichzeitiger Abnahme 
von Sz,. In meinen Messungen habe ich ganz entsprechend wihrend der 
Nacht eine Volumenzunahme der Blattchen (gemessen als Langenzunahme) 
gefunden, die sich durch eine betrachtliche Erhéhung von Si,, erkliren lief 
Da Gammas Werte ebenfalls Si,-Werte darstellen, diirften sich die Er- 
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gebnisse trotz der Andersartigkeit der Versuchsanstellung einander be- 
siatigen. Der nachtliche Anstieg von Si,, ist zweifellos ein Ausdruck der 
endogenen Tagesrhythmik. , 

Saugkraft Null bedeutet nun keineswegs, daf iiberhaupt keine Wasser- 
bewegung stattfindet; was wir messen, ist ja nur ein Augenblickswert. 
Anderungen der osmotischen ZustandsgréRen, die eine Wasserbewegung 
im Gefolge haben miissen, wurden sowohl in dieser Arbeit als auch von 
friiheren Autoren aufgezeigt. Nur erfolgt die Anderung so langsam, da 
die Einstellung des Gleichgewichtes immer Schritt halten kann und daf 
praktisch zu einem gegebenen Zeitpunkt mit den zur Verfiigung stehenden 
MeRmethoden keine Saugkrafte nachgewiesen werden kénnen. 

Triebkraft des Wasseraustausches der submersen Blattchen ist nach allen 
friiheren und eigenen Erfahrungen einmal die Assimilation. Durch 
sie werden osmotisch wirksame Substanzen gebildet, die zur Wasserauf- 
nahme fiihren. Schlechte Assimilation laRt osmotisch wirksame Substanzen 
verschwinden, so dafi Wasser wieder abgegeben wird. Daf dieses Auf- 
nehmen und Abgeben rhythmisch im Tageszyklus und in Abhangigkeit 
vom Wetter verliuft, geht aus Abb. 3 hervor. Auch Gamma zeigte, da die 
osmotischen Zustandsgréfen sich im Laufe des Tages andern. Wahrend 
der Nacht hat er allerdings nicht gemessen. 

Zum andern ist am natiirlichen Standort die Temperatur und mit 
ibr alle Faktoren, die den Atmungsstoffwechsel beeinflussen, eine nicht zu 
vernachlassigende Triebkraft der Wasserbewegung fiir die Submersen. 
Da Si,, auf auRere Faktoren leichter und schneller reagiert, kommt ihr fiir 
den pulsierenden Wasseraustausch der Zellen mit dem Aufenmedium eine 
mindestens ebenso groe Bedeutung zu wie Sio. 

Eine andere Frage ist natiirlich, ob diese Wasserbewegungen auch eine 
praktische Bedeutung besitzen. Fiir Blatter mit einem so einfachen Blatt- 
bau diirfte sie nicht sehr grof sein, da mit diesen osmotischen Wasser- 
verschiebungen wegen der semipermeablen Eigenschaften der Plasmagrenz- 
schichten kein entsprechender Austausch von Nahrsalzen verbunden ist. 
Ferner ist die Geschwindigkeit der Wasserbewegung so gering, daft die 
Turbulenz des umgebenden Wassers nicht beeinfluft wird. Verarmungs- 
zonen von Nahrsalzen und CO, an der Blattoberflache kénnen also prak- 
tisch nicht ausgeglichen werden. Eine gréfere Bedeutung diirfte dieser 
Wasseraustausch fiir mehrschichtige submerse Organe, wie z. B. fiir die 
Blattzipfel der submersen Wasserranunkeln oder von Myriophyllum, 
haben. Hier wird in der Tat die Nahrstoffversorgung der tiefer liegenden 
Zellschichten durch Massenstrémung im submikroskopischen Kapillarsystem 
der Zellwande unterstiitzt. 

In einer folgenden Arbeit sollen die vorliegenden Ergebnisse im Zu- 
sammenhang mit der Gesamtwasserbewegung in den Submersen noch ein- 
mal diskutiert werden. 
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Uber den Funktionsmechanismus der Endodermiszellen 
der Wurzeln 


Von 


A. Arnold 
(Aus der Physiologischen Abteilung des Forschungsinstituts fiir Rebenziichtung. 
Geilweilerhof) 


Mit 2 Textabbildungen 


(Eingelangt am 27. Dezember 1951) 


Seit den ersten Angaben, die Caspary (1858) iiber den Bau der Endo- 
dermiszellen machte, haben die auffalligen Strukturen, die die Radial- 
winde dieser Zellen aufweisen und die als Casparysche Streifen bekannt 
sind, nicht nur das Interesse der Anatomen, sondern auch besonders das 
der Physiologen gefunden. Zwar geht es hierbei nicht allein um den Caspa- 
ryschen Streifen als vielmehr um das eigenartige anatomische und physiv- 
logische Verhalten der Endodermiszellen, die zunachst rein auferlich durch 
den vorhandenen Casparyschen Sireifen als solche charakterisiert sind. 


Dieser hat sich als eine Wandeinlagerung entpuppt, die nach v. Fleet wenig- 
stens in einigen Fallen ihren Ursprung in extrazellularen Ablagerungen hat. welche 
zuerst in den interzellularen Riumen auftreten. Erst spater nimmt er seine 
charakteristische Lage infolge des radialen Wachstums der Zellen innerhalb der 
radialen Zellwande ein. Seine Ausbildung beginnt also offenbar mit einer chemi- 
schen Veranderung der Mittellamellensubstanz, die an die corticalen Interzellularen 
grenzt. Nach Priestley und Tupper-Carey soll sie nicht mehr aus Calcium- 
pektat, sondern aus Pektin-Protein-Komplexen bestehen. Von hier ausgehend scheint 
dann die Verainderung der normalen Zellulosewande einzusetzen. Die Zellulose- 
struktur wird durch Einlagerung verschiedener Substanzen verdeckt. Vor allem 
sind es fettsiurehaltige Komponenten, die sich mit Chloroform nicht ohne weiteres 
extrahieren lassen, und deren Verseifen mit heifer Kalilauge nur schwer méglich 
ist. Auch Lignin und ligninhaltige Stoffe sollen vorkommen — aber sicher nicht 
ausschlieBlich, wie Ziegenspeck meinte —, ferner eine N-reiche, sdure- und 
laugenbestandige Grundsubstanz, die keinen Proteincharakter mehr besitzt. End- 
giiltige Klarheit iiber die Substanzen, die den Casparyschen Streifen aufbauen, 
scheint noch nicht zu bestehen. Doch ist sicher, da& im Bereich dieser Wand- 
impragnierungen der hydrophile Charakter der Zellulosemembran véllig zuriick- 
gedringt ist. Die eingelagerten Substanzen sind nicht nur ausgesprochen lipophil, 
sondern besetzen auch die interfibrillaren Raiume zwischen den Zellulosemikro- 
fibrillen so weitgehend, da& ein Durchtritt von Stoffen irgendwelcher Art durch 
diese Membranstellen praktisch véllig unterbunden ist (De Rufz de Lavison 
1910, 1911, Trapp). Somit wird an der Casparyschen Membransperre in der Wur- 
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zel das Einwandern von Wasser und darin gelésten Substanzen (Salzen), das in 
den Membranen der Wurzelrindenzellen auf dem Diffusionswege weitgehend un- 
gehindert vor sich gehen kann, gestoppt (Priestley, Huber und Strugger). 
Dieser Ansicht diirfte man wohl jetzt ganz allgemein beipflichhten (Lundegardh, 
Arisz 1945). 

Die Endodermis, die als geschlossene Scheide mantelférmig den Zentralzylinder 
der Wurzel umgibt, entsteht schon friihzeitig durch Differenzierung meriste- 
matischer Zellen zuerst iiber den Leptomen. Der Zylindermantel ist also am api- 
kalen Ende durch stindig sich teilende meristematischhe Gewebe abgesperrt, die 
keinen Salz- und Wasserdurchtritt zulassen, sondern eher noch als_.,,ver- 
brauchende“ Gewebe von den anschliefenden Wurzelzonen Stoffe aufnehmen 
(Lundegardh 1949), denn wie Lundegardhs Versuche (1948) zeigen, wird 
durch Abtrennen der meristematischen Zone die Blutung erhéht und der Salz- 
gehalt des Blutungssaftes voriibergehend gréfer. 


In der Zone, in der die hauptsichlichste Durchschleusung von Wasser und 
Salzen durch die Endodermis in den Zentralzylinder erfolgt, ist sie stets als Pri- 
marendodermis ausgebildet. Die Linge dieser Ubertrittszone fiir Wasser und Salze 
(,.Blutungszone“) ist bei Weizenwurzeln nach Lundegardh (1948, 1949) auf das 
Gebiet zwischen 10 und 30mm Entfernung von der Wurzelspitze beschrinkt. Bei 
Xerophyten kann sie kiirzer sein (v. Guttenberg 1943a) und sich bei Hydro- 
phyten iiber die ganze Wurzel erstrecken, woraus nach v. Guttenberg ihre Be- 
deutung fiir die Wasseraufnahme hervorgehen soll. Nun miissen nicht notwendiger- 
weise die Aufnahmezonen der Wurzel und die Ausscheidungszonen in den Zentral- 
zylinder der ,,Blutungszone“ in ihrer Ausdehnung iibereinstimmen und ebenso auch 
nicht die Linge der Blutungszonen und der Bereich der Priméarendodermiszone. 
Die normale Blutungszone liegt aber ohne Zweifel stets in dem Abschnitt der 
Wurzel, der eine Primarendodermis besitzt. 

Basalwarts geht die primaire Endodermis friiher oder spater in den Sekundar- 
zustand iiber. Nach Wiersum soll sich nun die Sekundirendodermis irgendwie 
ahnlich verhalten wie die Primarendodermis, doch wire dann die Erhaltung ein- 
zelner Endodermiszellen im Primarzustand (Durchlafzellen) wohl kaum verstand- 
lich. Daher kénnen wir wohl annehmen, daf die Durchlafzellen im Bereich der 
Sekundiarendodermis einer Aufrechterhaltung gewisser Funktionen dienen, deren 
Erhaltung durch die iibrigen Endodermiszellen hier nicht mehr gesichert scheint. 
Fiir diese Funktionen diirfte zweifellos die Durchlassigkeit der Endodermiszellen 
eine wichtige Voraussetzung sein. Nach Fleet soll die ungleiche Sauerstoffversor- 
gung auf der Innen- und Aufenseite der Endodermiszellen die Ursache fiir die 
ungleichhmaRige Ausbildung der Wandablagerungen in diesen waihrend des Sekun- 
dar- und Tertiarstadiums sein. Aufen sollen die intensiven Oxydationsvorginge 
einerseits die Produktion vieler ungesidttigter Substanzen bedingen und die Ab- 
lagerung von Zellulose an der duferen Tangentialwand unterdriicken, waihrend auf 
der Innenseite bei dem hier herrschenden niedrigen Oxydationspotential durch 
Kondensation und Polymerisation die Ausbildung der Verstirkungsschichten an den 
Radialwanden und der inneren Tangentialwand geférdert sein soll. An diesen 
Membranverinderungen sind Suberine und Lignine mitbeteiligt. Schon deshalb 
miissen wir annehmen, daf eine zunehmende Erschwerung des Stoffdurchtritts zu- 
stande kommt, die zweifellos die kleinen Wassermolekiile erst in zweiter Linie 
trifft. Da aber die Stoffdurchschleusung in den Endodermiszellen eine Angelegen- 
heit der Protoplasten ist, so muf erst iiber deren Verainderung in den Sekundir- 
endodermiszellen Klarheit herrschen, ehe man iiber den Stoffdurchtritt durch die 
Endodermiszellen als Ganzes etwas aussagen kann. Nach Lundegardh 1945 ver- 
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liert die Plasmagrenzschicht alterer Zellen viel von ihrer Fahigkeit, lonen zu trans- 
portieren. Es bestehen Angaben dariiber, daf auch an dlteren Wurzeli¢ilen noch 
Wasser und Salze durch die Endodermiszellen hindurchtreten kénnen (Wiersum), 
nur ist nicht bekannt, ob die Endodermis in diesen Zonen sich im Primér- oder im 
Sekundarzustand (also mit Durchlafzellen) befand. 


Die Funktion der Radialwande der Endodermiszellen als Membran- 
sperre bewirkt nun, da der gesamte Wasser- und Sioffdurchtritt in den 
Zentralzylinder durch die Protoplasten der Endodermiszellen hindurch 
erfolgen muf. Er wird also zumindest bei den Primarendodermen vom 
Plasma kontrolliert. Mit Recht betrachitet v. Guttenberg (1943b) die 
Endodermis als eine physiologische Scheide. 

Es erhebt sich nun die Frage nach dem Zustandekommen des zweifellos 
sehr lebhaften Wasser- und Stoffdurchtritis durch die Endodermiszellen. 


Die Theorie von Ursprung und Blum, dafi die Endodermiszellen auf der 
Aufenseite eine héhere osmotische Saugkraft als innen besitzen sollen, ist nicht sehr 
wahrscheinlich. Der Wanddruck muf auf beiden Seiten der Zelle aus physikalischen 
Griinden gleich sein, und der osmotische Wert des Zellsaftes kann unméglich in der 
nach aufen liegenden Halfte eines Zellraumes anders sein als in der nach innen 
liegenden Hilfte. Die Diffusion diirfte innerhalb des kleinen Zellraumes sehr bald 
einen allseitigen Konzentrationsausgleich geschaffen haben. v. Guttenberg (S. 249) 
lehnt, unseres Erachtens mit Recht, die Vorstellung von Ursprung und Blum ab. 
Er selbst steht auf dem Standpunkt, da Permeabilititsunterschiede des Plasmas 
die eigentiimliche Funktion der Endodermiszellen bedingen sollen, und zwar soll 
die Plasmagrenzschicht der inneren Tangentialwand eine gréfere Durdhlissigkeit 
besitzen als die nach aufen gekehrte. In voll turgeszenten Zellen soll nun der eine 
geringere Dehnbarkeit besitzende Casparysche Streifen die Zellen einschniiren 
.genau so, als ob man eine gefiillte Blase durch einen Ring zusammenschniirt. Der 
Caspary-Ring wirkt bei seiner Spannung wie ein lokal erhéhter Aufendruck, und 
ein solcher muf Wasser aus der Zelle pressen, sobald Auftendruck +- Wanddruck 
groéRer werden als der Druck des Inhaltes“. An der permeablen Innenseite werden 
dann Wasser und geléste Substanzen austreten und vom Pericambium aufgenom- 
men, wahrend aufen nach wie vor Wasser angesogen werden kann. Nach dieser 
Vorstellung soll also der wenig dehnbare Casparysche Ring durch eine zusatzliche 
lokale Erhéhung des Aufendrucks stindig Wasser auspressen, und hierbei soll die 
Schmalheit des Ringes und vielleicht auch seine der Innenseite genaherte Lage noch 
von Vorteil sein. Aus physikalischen Griinden ist jedoch die aktive Beteiligung des 
Wanddrucks und insbesondere eine hierbei in Erscheinung tretende Sonderwirkung 
des Casparyschen Ringes bei der Funktion der Endodermiszellen nicht vorstellbar. 
Wir nehmen wohl jetzt allgemein an, da die Endodermiszellen .Pumpenfunktion 
haben, d. h. auf der Aufenseite Wasser und darin geliste Stoffe aufnehmen und 
diese auf der Innenseite abgeben. Aber solch ein Mechanismus miifte auch ohne die 
direkte Mitwirkung des Wanddrucks an sich und des Casparyschen Streifens funk- 
tionieren; denn man kénnte sich nur dann eine Férderung des Stoffdurchtritts durch 
die Endodermiszellen mit Hilfe des Wand- und Aufendrucks vorstellen, wenn diese 
rhythmisch ihre Starke andern wiirden. Das ist aber nun keineswegs der Fall. 
Somit diirfte auch v. Guttenbergs Vorstellung iiber die unmittelbare Beteiligung 
des Casparyschen Ringes an der Funktion der Endodermiszellen unhaltbar sein. 


Fiir die Funktion der Endodermiszellen als physiologische Scheide ist 
die Kenntnis der Stoffaufnahme und des Stofftransportes in der Zelle von 








192 : A. Arnold 


grundsatzlicher Bedeutung. Dabei geht es hier in erster Linie um die 
Mineral- und Wasseraufnahme und -abgabe. Hierin eingeschlossen ist das 
Problem des Mineralstoff- und Wassertransportes innerhalb einer Zelle, die 
Frage nach der Polaritat des Stofftransportes und die nach dessen Inten- 
sitat. 

Wahrend Arisz und seine Schiiler als erste Phase der lonenaufnahme 
einer Zelle die Adsorption der Ionen (sowohl Kationen wie Anionen) im 
Plasmalemma annehmen, steht Lundegardh auf dem Standpunkt, daf 
im Plasmalemma im wesentlichen nur eine Kationenadsorption méglich 
ist. Die Ursache sieht er in der stark negativen Ladung des Plasmalemmas. 
Als Kationenadsorptionsorte fungieren zahlreiche sauer dissoziierende 
Gruppen der Proteine und andere negativ geladene Molekiilgruppen im 
Plasma bzw. in der Plasmagrenzschicht, die als + geladene Partner 
H-Ionen aus dem Plasma adsorbiert halten. Im Plasmalemma kommt es 
entsprechend dem Einflu& der Donnanpotentiale zum Austausch der H’ 
gegen metallische Kationen (K, Na, Ca, Mg, Fe usw.) und im Aufen- 
medium (der Rhizosphare der Wurzeln) zu einer leichten Ansdiuerung 
infolge der ausgetretenen H’. Bei Anderung der ionalen Zusammen- 
- setzung des Auffenmediums ist auch Austausch der metallischen Kationen 
untereinander méglich (Arisz 1945). Die adsorbierten Metallkationen 
kénnen auf Niveauflachen gleicher Energie (im Sinne Szent-Gyérgyis) 
sowohl auf der Grenzschicht als auch nach innen ins Mesoplasma wandern, 
gleichsam wie auf Gleitbahnen, wahrend umgekehrt im Mesoplasma 
vorhandene H’ in die Grenzschicht vordringen. Es diirfte also ohne 
Energieaufwand durch gleitende Verschiebung an diesen Energieflachen 
ein Ionenplatzwechsel eintreten. Je nach den raumlichen Mdglichkeiten 
k6énnen sich entweder nur kleinvolumige Kationen’ oder auRer diesen auch 
noch solche mit gréferem Volumen nach innen verlagern. Da wir uns das 
Plasma als in stindigem Umbau begriffen vorstellen (Frey-Wyssling), 
und die Lagerungsdichte der Plasmakolloide im Bereich der auReren Grenz- 
schicht so grof ist, da normalerweise nur kleinvolumige Kationen nach 
innen gelangen kénnen, miiftte es in erster Linie von der Iniensitaét des 
Plasmaumbaus und der Gréfe der dabei voriibergehend auftretenden 
»Liicken“ im Lemma abhangen, wieweit auch grofvolumige Ionen, wie 
Ca, Mg, Fe usw., ins Mesoplasma eindringen. Die Gelegenheit, da solche 
Kationen ins Plasmainnere gelangen, ist aber im allgemeinen viel geringer 
als die, da& kleinvolumige Kationen, wie K, einwandern (s. auch Arisz 
1943 iiber voriibergehende Erhéhung der Asparagin-Permeabilitét durch 
Anderung der Aufenlésung bei Vallisneria). Diese grofvolumigen Kat- 
ionen scheinen auch ebenso schwer, wie sie ins Plasma hineingelangen, 
aus diesem in die d4ufere Grenzschicht zuriickverlagert zu werden. Jedoch 
ist der Austausch dieser grofen Kationen zwischen der auferen Plasma- 
grenzschicht und dem Medium relativ leicht. 

1 Dabei wird stets die Hydratwasserhiille mitgerechnet. Daher gehéren die Na- 
Tonen mit zu den grofvolumigen. 








Funktionsmechanismus der Endodermiszellen der Wurzeln 193 


Das Mesoplasma wird sich also hinsichtlich der Zusammensetzung an 
adsorbierten Ionen wesentlichh vom Lemma unterscheiden. Die K-Ionen 
werden in der Hauptmenge im Mesoplasma, die Ca-Ionen mehr im Lemma 
zu finden sein. Die Geschwindigkeit des K-Austausches zwischen Plasma 
und Umgebung ist relativ lebhaft. Versuche mit radioaktiven K-Ionen 
haben dies erwiesen (Stout und Hoagland 1939, Jenny, Overstreet 
und Ayers 1939, Overstreet und Broyer 1940, Mazia 1938). All dies 
deutet auf eine weit gréRere Plasmalemma-Permeabilitat hin, als bisher 
angenommen wurde (s. auch Peris, Wiersum). ; 

Arisz 1945 nimmt eine Ionenadsorption auch fiir Anionen an. Aber 
das Plasma enthalt im allgemeinen nur verschwindend wenig Adsorptions- 
orte fiir Anionen und besitzt einen IEP, der bei p, ca. 3 liegt. Selbst, wenn 
die Adsorptionsorte fiir Anionen ihre volle Adsorptionskraft besaifen, was 
iibrigens nur in sehr saurer Lésung bei einem p, unter dem des IEP der 
Tall wire, miiRte es zu einem erheblichen Mifverhialtnis zwischen der Ad- 
sorption der Kationen und der der Anionen kommen. Der starke Verbrauch 
und Bedarf an Anionen (NO,, SO,, PO,) laft aber eine starkere Auf- 
nahmeintensitat fiir diese annehmen, als dies durch blofe Adsorption még- 
lich ware. Auch aus diesem Grunde miéchte ich eher der aktiven Anionen- 
aufnahme im Sinne Lundegardhs, Robertsons u. a. beipflichten, nach 
denen diese mit Hilfe eines aeroben Atmungsvorgangs zustande kommt. 

Die Startphase der Anionenaufnahme ist noch unklar. Lundegardh 
1948 denkt an Ionenaustauschvorginge in der Grenzflache, die den all- 
gemeinen Regeln des dynamischen Gleichgewichtes in beiden Richtungen 
je nach dem vorherrschenden Gefille gehorchen miissen. Feststeht, da die 
Anionenabsorption bereitwilliger erfolgt, wenn das negative Oberflachen- 
potential am Plasmalemma erniedrigt wird. In diesem Fall ist die Verfiig- 
barkeit von Anionen im Lemma gréfer (Lundegardh 1948). Eine solche 
Erniedrigung ist aber besonders bei der Adsorption von kleinvolumigen 
Kationen zu erwarten, wahrend bei der von Ca” und Na’, die inklusive 
ihrer Wasserhiillen groRvolumig sind, von Lundegardh 1945 keine we- 
sentliche Potentialsenkung beobachtet wurde. In den stark atmenden 
Wurzelzellen ist schon infolge der H-Produktion eine erhebliche Senkung 
nicht zu erwarien, und daher diirfte eine derartige Erleichterung der 
Anionenaufnahme wohl gering sein”. Doch wird die Tatsache der star- 
ken Anionenaufnahme besser erklarlich, wenn wir annehmen, daf das 
Zytochromsystem, welches die Anionen in die Zellen schleust, zum Teil 
direkt in der Grenzschicht liegt und auf diese Weise den Start zur Anionen- 
aufnahme in die Zelle erleichtert. Ist diese erst einmal in Gang gesetzt, 
so stimulieren schon kleine Mengen absorbierter Mineralionen die Anionen- 
aimung und diese bedingt wiederum eine Erhéhung der Anionenaufnahme 
(autokatalytische Wirkung). 

Auch der aktive Anionentransport in die Zelle hinein und im Zyto- 


2 Zwar ist auch eine gewisse ,,Undichtigkeit* der Grenzschichten' gegeniiber Ionen 
nicht von der Hand zu weisen, wie der Verlust geringer Salzmengen aus den Zellen 
beweist, deren Anionenatmung gehemmt ist (Lundegardh 1946). 

Protoplasma, Bd. XLI/2. 13 
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plasma geht wahrscheinlich mit Hilfe des Zytochromsystems vor sich. 
Lundegardh nimmt an, daft der Valenzwechsel des Fe-Atoms in einer 
Reihe hintereinandergeschalteter Zytochrommolekiile in direktem Zu- 
sammenhang mit dem Anionentransport steht, gemaft folgendem Schema 
(Lundegardh 1948): 














a 


Die aktive Anhaufung diirfte nun in der Zelle Potentiale schaffen, die 
die Kationen zum Teil aus ihren adsorptiven Bindungen im Plasma ab- 
trennen, was jedoch zur Folge hatte, daff die freien Adsorptionsorie im 
Plasma wieder besetzt werden miissen. Dies geschieht durch H’, etwa 
durch die, die nach Abspaltung eines «— aus H, des zur Reduktion von 
Fet++ zu Fet+ erforderlich ist, im Atmungsstoffwechsel entstehen, oder 
durch die H’ der im Saurezyklus auftretenden organischen Saéuren. Da 
das Zytochromsystem nicht zwischen anorganischen und organischen Anionen 
unterscheidet, kénnen z. B. auch Apfelsdureionen, die im Krebsschen Saure- 
zyklus entstehen, ebensogut vom Zytochromsystem transportiert werden 
(interner Transport). Organische Anionen werden jedoch bei ausreichen- 
dem Angebot anorganischer Anionen zuriickgedrangt. Organische Anionen 
beseitigen auch durch Salzbildung einen eventuellen Uberschuf an Kat- 
ionen, der eintritt, wenn anorganische Anionen z. B. NO, durch den Stoff- 
wechsel verbraucht werden. Anderseits fiihrt ihr fermentativer Abbau zur 
Freisetzung von Kationen. 

Das Anionenatmungssystem ist an eine relativ hohe O,-Tension an- 
gepakt, erfordert also eine gute O,-Versorgung der Zellen. 

Nun miiften sich durch die Anionenatmung immer mehr freie Ionen- 
paare im Plasma anhaufen, die innerhalb des Plasmas frei diffundieren 
kénnen. Diese freien Ionenpaare diirften aber ihrerseits sowohl das Ad- 
sorptionsvermégen der plasmatischen Bestandteile verandern als auch die 
Anionenatmung mehr oder weniger hemmen, so daft die Aufnahme wei- 
terer Ionen bald zum Stillstand kame, wenn nicht fiir einen Abtransport 
der Ionenpaare gesorgt wiirde. Es kann namlich das Verhaltnis der freien 
zu den adsorbierten Ionen im Plasma nur einen vielleicht von Pflanze zu 
Pflanze verschiedenen, sonst aber bestimmten Wert erreichen, nach dessen 
Uberschreitung Stérungen eintreten. Uber den Abtransport der Ionenpaare 
sind die Ansichten verschieden. Arisz steht auf dem Standpunkt, daf 
das Plasma unbegrenzte Mengen freier Ionen deshalb nicht anhaufen kann, 
weil diese infolge ihres freien Diffusionsvermégens wieder aus dem ionen- 
durchlassigen Plasma hinauswandern wiirden. Nach ihm werden die Ionen 
in adsorbiertem Zustand transportiert. Er betrachtet die Protoplasten 
aller Zellen der Wurzel bis zu den Gefafen hin als einen durch Plasma- 
briicken zusammenhingenden Symplasten im Sinne Miinchs, in dem es 
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praktisch nicht zur Bildung freier Ionenpaare kommen soll, sondern in 
dem alle Ionen adsorbiert vorliegen. Wir diirfen zwar annehmen; da® die 
Protoplasten mehr oder weniger stark durch Plasmodesmen miteinander 
in Verbindung stehen, aber diesen Plasmodesmen, die nach Miihldorf noch 
keine Verschmelzung benachbarter Protoplasten bedeuten wie etwa die 
Fusionsbriicken, ist bislang eine wesentliche Funktion bei der Leitung gri- 
ferer Stoffmengen — und um solche handelt es sich hier — nicht allgemein 
zugestanden worden, und man glaubt, daft sie eher der Reizleitung dienen. 
Arisz und seine Schule nehmen nun aber an, da diese plasmatischen 
Verbindungssirange fiir die Stoffleitung von grofer Wichtigkeit sind und 
daB durch diese der Stofftransport wesentlich erleichtert wird, wahrend 
andernfalls die Stoffe beim Weitertransport im Gewebe von Zelle zu Zelle 
viele Male die Plasmalemmen und Zellwiande zu durchwandern hiatten, was 
eine erhebliche Verzégerung des Transportes bedeuten wiirde, da dieser 
Transport nur durch Diffusion méglich ware. Die Ionen wandern somit 
nach Arisz von Adsorptions- zu Adsorptionsort, also von Plasmabestand- 
teil zu Plasmabestandteil, ein Vorgang, der iiber ziemlich lange Strecken 
sehr leicht erfolgen soll. Bei festerer Jonenbindung an die Proteine soll der 
standige Proteinab- und -umbau den Platzwechsel der adsorbierten Ionen 
erleichtern. Den Grund fiir die lonenbewegung im Plasma sieht er in Kon- 
zentrationsdifferenzen, die durch aktiven Ionenabtransport aus dem Plasma 
geschaffen werden. 

Einerseits scheint mir nun nicht nur die Transportméglichkeit, sondern 
vor allem das Ausmaft des Transportes durch die Plasmodesmen zu gering, 
als daf sie den gewaltigen Saftzustrom bewaltigen kénnten, den die ober- 
irdischen Teile der Pflanze erfordern, anderseits ist m. E. die Verzégerung 
der Diffusion durch die Membranen wenig ins Gewicht fallend. Zwar wei 
man durch die Arbeiten von Skene, daf die Diffusionsgeschwindigkeit von 
Salzlésungen in den Membranen auf etwa '*/,,, von Zuckerlésungen auf 
etwa */,, herabgesetzt ist, aber die Diffusionsgeschwindigkeit bleibt fiir die 
kurzen Membranwege doch noch recht erheblich. Fiir Rohrzuckermolekiile 
mit einem Teilchenradius von 0,25 my ist berechnet worden, daf ein Teilchen 
in einer Sekunde im Wasser bei freier Diffusion 27,5 u zuriicklegen kann 
(s. Jirgensons). Fluorescein kann nach Schumacher in der Sekunde 
87 w durchwandern (1%, 20°). Fiir Ionen diirfte die Strecke noch erheblich 
gréRer und selbst nach Beriicksichtigung der Hemmung durch die Membran 
noch betrachtlich sein, so daf also die normale Zellulosemembran parenchy- 
matischer Zellen kaum einen wesentlichen Widerstand fiir die Stoffwande- 
rung darstellt, zumal ihre Dicke nur etwa 3 bis 5 4 und weniger betragt. 

Arisz sieht also in der gesamten Ionenaufnahme und -verteilung im 
Symplasma ein rein physikalisches System, das einer Gleichgewichtslage zu- 
strebt, die aber nur deshalb nicht erreicht wird, weil standig lonen durch 
Synthese neuer Substanzen verbraucht werden, bzw. weil Sekretion in die 
Vakuole oder’ die Gefafe erfolgt. Der Mechanismus fiir die Ionenspeiche- 
rung in der Vakuole soll nach Arisz in der Tonoplastenmembran lokalisiert 
sein. Die Sekretion in die Gefaffe soll einem dhnlichen (?) Mechanismus 
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unterliegen, der in den Endodermiszellen liegen soll. Fiir beide Speiche- 
rungsmechanismen sollen aerobe Atmungsvorgiinge die erforderliche Energie 
liefern. 

Da die Membransperre, die durch den Casparyschen Sireifen gebildet 
wird, eine Riickwanderung durchgeschleuster Ionen in die Imbibitionsfliissig- 
keit der Rindenzellmembranen nicht zulaft, muf im Zentralzylindergewebe 
sowohl im Symplasma als auch in den Membranen eine héhere Salzkonzen- 
tration herrschen als im umgebenden Rindengewebe. Arisz halt es nicht 
fiir ausgeschlossen, daft auch andere Zellen im Zentralzylinder die gleiche 
sekretorische Funktion besitzen wie die Endodermiszellen. 

Nun besteht hier aber eine Schwierigkeit. Dies ist die ausreichende 
O,-Versorgung der inneren Gewebe, die speziell die sekretorische Funktion 
besitzen sollen. Die Gewebe des Zentralzylinders sind in der Regel recht 
arm an Interzellularen oder besitzen gar keine, wahrend die Rindenzellen 
daran relativ reich sind (besonders die innere Rinde bis zu den Endodermis- 
zellen). Das laRt vermuten, daft die Rindenzellen und die Aufenseiten der 
Endodermiszellen besser mit Sauerstoff versorgt sind als deren Innenseiten 
und die Zellen des Zentralzylinders. Dieser O,-Gradient wird auch von 
Crafts und Broyer fir ihre Erklarungsversuche des Stofftransportes 
herangezogen. Man hatte nun erwarten sollen, daft sich die wirksamsten 
aeroben Atmungsvorgange in jenen Geweben abspielen wiirden, die auch 
am besten mit O, versorgt sind. Nach Arisz’ Hypothese ist aber gerade 
das Gegenteil der Fall, und das muf Bedenken aufkommen lassen. 

Lundegardh geht von einer ganz anderen Vorstellurg aus. Er verlegt 
alle aeroben Vorgange der Salzaufnahme nicht nur in die Peripherie der 
einzelnen Zellen, sondern auch bevorzugt in die Gewebe, die am besten mit 
Sauerstoff versorgt sind. Auch fiir ihn ist die Ionenausscheidung aus den 
Zellen kein passiver Vorgang, sondern er erfordert, ebenso wie die lonen- 
aufnahme, Energie, welche aber von einem anaerob arbeiienden, glykolyti- 
schen Vorgang, wahrscheinlich einer Zymasegiarung, herriihren soll, die das 
Ausmaf der Salz- und Wasserausscheidung kontrolliert und reguliert (L und e- 
gardh 1949). Nur insofern, als die Salzausscheidung eine vorherige Salz- 
aufnahme voraussetzt, ist sie indirekt von der Anionenatmung abhingig. 
Lundegardh vermutet, daf der die Glykolyse einleitende Mechanismus 
der Zuckerphosphorylierung und -dephosphorylierung mit der Kationen- 
ausscheidung in Zusammenhang zu bringen ist, weil Fluoride, die die Phos- 
phorylierungsvorginge hemmen, auch die Salzausscheidung entsprechend 
heeinflufen. In diesen Rahmen paft auch, daf diese Phosphorylierungs- 
mechanismen wenigstens teilweise in der Plasmagrenzschicht lokalisiert sein 
diirften (Stenlid). Allerdings mu auch damit gerechnet werden, daft die 
Umlagerung von Phosphoglycerinsiure in Phosphobrenztraubensaure 
durch Fluorid gehemmt werden kann. Es kann alsdann ATP nicht gebildet 
werden. 

Die abgegebenen Kationen treten mit immer in der Grenzschicht (nur in 
dieser?) vorhandenen Anionen zusammen als Salze bzw. Ionenpaare aus, 
und vom Plasma wird stets fiir Nachschub an Kationen und Anionen ge- 
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sorgt. Die Kationenausscheidung ist der treibende Faktor, Anionen werden 
nur mitgenommen, und wenn deren Nachschub wie im Falle einer Sistierung 
der Anionenatmung ausfallt, treten in gewissem Umfange HCO,’ mit Kat- 
ionen als Salze aus (durch Blutungssaftanalysen sichergestellt, Lunde- 
gardh 1943). Diese glykolytische Freisetzung von Salzen aus den Zellen 
ist besonders stark in der Zone zwischen 10 und 30 mm von der Wurzelspitze 
aus gemessen, also in der Blutungszone der Weizenwurzeln. 

Zwischen der Intensitat der lonenaufnahme bzw. -akkumulierung und 
der Starke der Ausscheidung (bzw. des Verbrauchs) besteht nach Lunde- 
gardh 1945, 1949 ein Gleichgewichtszustand, der das jeweilige Konzentra- 
tionsniveau an Salzen im Plasma bestimmt. Da das Plasma im allgemeinen 
nicht viel freies Wasser enthalt, ist der aktuelle Salzgehalt in der Regel ge- 
ring (s. auch Arisz 1945). Die Konzentration des Zellsaftes, der als Wasser- 
und Salzreservoir fungiert (s. Arisz 1945), wird sich mit der Salzkonzen- 
tration im Plasma ins Gleichgewicht setzen. Je starker die mit der Anionen- 
atmung verbundene Salzanhaufung den Salzabtransport iiberwiegt, um so 
héher mii®te nun das Salzkonzentrationsniveau im Plasma und letzten 
Endes auch im Zellsaft sein. Da aber der Gleichgewichtszustand zwischen 
Aufnahme und Abgabe nur in engen Grenzen schwanken kann, scheint die 
Abgabeintensitat entweder von der Aufnahmeintensitat oder dem Salzkon- 
zentrationsniveau des Plasmas abhangig zu sein. Im allgemeinen scheint 
der am langsamsten verlaufende Vorgang der limiting factor fiir die Salz- 
durchwanderung durch die Zellen zu sein. , 

Lundegardh nimmt nun an, daf alle Zellen der Wurzelrinde und die 
parenchymatischen Zentralzylinderzellen, die an die Gefafe grenzen, Salze 
anhiufen und ausscheiden. Nur die Epidermiszellen sollen an dieser 
Funktion nicht teilhaben. Die Epidermismembranen waren demnach prak- 
tisch nur ein Filter fiir die aufzunehmende Bodenlésung (von ihren son- 
stigen Funktionen natiirlich abgesehen). Nach Lundegirdh zeigen die 
Zellen in der Richtung von auffen nach dem Wurzelinnern eine zuneh- 
mend reichlichere Ausstattung mit dem glykolytischen System. Die zu- 
nehmende Intensitat der glykolytischen Vorgange soll auch die Ursache 
fiir die Richtung des Salzstromes von auffen nach innen sein. Wir werden 
darauf noch zuriickzukommen haben. Man kénnte aber auch ebensogut 
annehmen, dafi die respiratorischen Vorgange, insbesondere die Anionen- 
atmung, in zentripetaler Richtung abnehmen. Die zweifellos vorhandenen 
unterschiedlichen O,-Spannungen diirften sicher auch Unterschiede in der 
Intensitat der Anionenatmung zur Folge haben, wodurch die glyko- 
lytischen Vorgiinge geférdert erscheinen (Pasteursches Phinomen). Lunde- 
gardh 1949 nimmt indes wohl an, daff auch der Zentralzylinder hin- 
reichend mit Sauerstoff versorgt sei, und sieht in der Art der Versor- 
gung der Wurzelsysteme von Sumpfpflanzen (Reis) mit Luft aus den 
oberirdischen Pflanzenteilen geradezu die Ausbildung eines entgegen- 
gesetzten O,-Gradienten. Dies diirfte aber wohl kaum der Fall sein, denn 
die O,-Versorgung geschieht auch hier durch das Interzellularsystem der 
Rinde, so daB in diesen Pflanzen die O,-Versorgung in Richtung auf das 
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Zentralzylindergewebe ebenfalls geringer wird als in der Rinde. Wenn man 
auf dem Standpunkt steht, dafi alle Zellen der Wurzelrinde bis an die Ge- 
faRe heran sowohl Salze aufnehmen als auch abgeben, wobei von aufen 
nach innen die die lonenabgabe bewirkenden Vorginge iiberwiegen, wah- 
rend die mit der lonenaufnahme zusammenhingenden Systeme an Wirk- 
samkeit verlieren, so kinnte man daraus folgende Schlu&folgerungen ziehen: 
da die Salzanhaufung im Plasma nicht unbeschrankt ist, sondern bestenfalls 


bis zu einem fiir die betreffende Pflanzenzelle charakteristischen Maximal-_ 


wert gehen kann, bestimmt die Intensitat der Abgabe zugleich die der tat- 
saichlichen Aufnahme, selbst wenn die Méglichkeit zu einer starkeren Auf- 
nahme gegeben sein sollte. Dies gilt auch fiir die weiter innen liegenden 
Rindenzellen. Die Systeme, die die Ionenabgabe konirollieren, sind also 
fiir den Salz- bzw. Ionentransport durch die Zellen in der gut mit O, ver- 
surgten Rinde limiting factors. Da wir vermuten, daf sie nach innen zu 
reichlicher vorhanden sind, wird die Durchschleusungsquote der inneren 
Rindenzellen gréfer sein als die der duReren. Nun stehen wir nicht auf dem 
Standpunkt, da die Ionen im adsorbierten Zustand in emer Art Symplasma 
transportiert werden, sondern daft jede Zelle mehr oder weniger ,,autonom™ 
in ihrer Wasser- und lonenaufnahme und -abgabe ist. Die Aufnahme und 
Abgabe der Ionen muf aus der bzw. in die Imbibitionsfliissigkeit der Mem- 
branen erfolgen. Daher méchten wir die Hauptfunktion der Rindenzellen 
darin sehen, dafi sie die auf langere Strecken an sich recht langsame Diffu- 
sion der Salze in der Membran beschleunigen. Die Rindenzellen fungieren 
als Diffusionsbeschleuniger, deren Wirkungsintensitat um so gréfer ist, je 
weiter sie im Innern liegen. Es werden die von der einen Zelle abgegebenen 
Salze von der nachstinneren Zelle nicht nur wiederaufgenommen, sondern 
dazu noch ein gewisser Anteil an Salzionen aus der Imbibitionsfliissigkeit 
der Membranen. Dies wiederholt sich mit zunehmender Starke bis zu den 
Endodermiszellen. Dort erfolgt die stirkste Aufnahme, weil diese auch 
die intensivste Wiederabgabe aufweisen. 

Wenn nun ein einzelner Protoplast so verschiedene Aufgaben erfiillen 
soll, wie Kationenadsorption, Anionenaufnahme mittels aerober Atmungs- 
systeme, Salzionenabgabe aber mittels anaerober glykolytischer Vorginge, 
wobei siets die Strukturen und die Eigenschaften der Plasmagrenzschicht 
(Lemma) eine bedeutende Rolle spielen, so wird von vornherein klar, daft 
das Lemma eine sehr komplizierte Struktur aufweisen mu, die von Grenz- 
flachenbezirk zu Grenzflachenbezirk verschieden sein muf. Es diirften in 
dieser nicht nur lipophile und hydrophile Bezirke nebeneinander vorkom- 
wen (Wolpers), man kénnte sich auch noch Unterschiede im Bau der hydro- 
philen Bezirke vorstellen. Wahrend die einen durch Haufung dissoziieren- 
der Gruppen stark sauren Charakter tragen und deutlich negative Ladung 
besitzen, kénnten andere Bezirke sich gerade durch das Vorkommen nur 
schwach geladener, nicht dissoziierender Gruppen auszeichnen. Als solche 
kamen etwa die polaren Seitengruppen der Proteine, z. B. OH-Gruppen, 
nicht dissoziierte NH,-Gruppen usw., in Frage. Auch Arisz 1945 rechnet 
mit dem Vorhandensein verschiedenartiger Bezirke im Plasma (Bezirke, wo 
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Phosphate gebunden werden, und solche, die Aminoséiuren und Amide 
binden). i 

Die Verteilung dieser verschiedenartigen Bezirke im Plasmalemma kann 
entweder als gleichmaftig oder als ungleichmifig angenommen werden. So- 
wohl bei der einen als auch bei der anderen Annahme ergeben sich fiir das 
Verhalten der Zelle bestimmte Konsequenzen. Polarer Transport von Sub- 
stanzen scheint auf Grund einer ungleichmafigen Verteilung der verschie- 
denartigen Bezirke am besten erklarbar zu sein. 

Fiir die Wurzelrindenzellen, die Endodermis und die Zentralzylinder- 
zellen bis zu den Gefafen méchte ich eine ungleichmaBige Verteilung etwa 
der Art annehmen, daf auf der corticalen Seite des Plasmalemmas neben 
lipophilen Bezirken (die hier nicht zur Diskussion stehen sollen) in der 
Mehrzahl stark negativ geladene Bezirke vorliegen, wahrend die hydro- 
philen, aber nur schwache Ladung besitzenden Bezirke, die auch den Wasser- 
eintritt erméglichen, starker zuriickireten. Fiir die zentralwarts gelegene 
Zellhafte wiirde ich ein Uberwiegen der hydrophilen, nur schwach geladenen 
Bezirke gegeniiber den stark negativ geladenen Anteilen des Plasmalemmas 
annehmen. Beriicksichtigen wir weiter, dafi das glykolytische System der 
Zelle, das die Salzabgabe kontrolliert, wohl an die nur schwach geladenen, 
hydrophilen Bezirke gebunden sein diirfte, wahrend das Kationenadsorp- 
tionssystem und wahrscheinlich auch die Anionenaufnahmeorte in den stark 
negativ geladenen Bezirken lokalisiert sind, so ergibt sich nicht nur eine 
ausgesprochene Gegensatzlichkeit im Aufbau der Grenzschichien, sondern 
auch eine eindeutige Pumpenfunktion der Zelle, die auf der nach aufen 
gekehrten Seite Stoffe aufnimmt und sie nach innen zu abgibt. Damit ware 
zugleich die allgemeine Transportrichtung vorbestimmt. Auch die Méglich- 
keit einer Umstimmung im Verhalten der Zelle ware etwa durch Umbau 
der Grenzschichten denkbar. 

Zu dieser Vorstellung fiihrt insbesondere die Tatigkeit der Endodermis- 
zellen. Hier miissen, falls die Pumpenfunktion dieser Zellen gewahrt blei- 
ben soll, die aufnehmenden Systeme auf der Rindenseite, die abgebenden 
auf der Zentralzylinderseite lokalisiert sein. Diese Verteilung wird erst 
bemerkbar, weil der Casparysche Streifen eine Riickdiffusion der abgege- 
benen Stoffe in den Membranen in Richtung auf die Rindenzellen verhin- 
dert. Diese Sperre erst macht die Tatigkeit zu einer echten Pumpenfunktion 
mit einer Saugung auf der AuRenseite und einem Uberdruck innerhalb des 
Endodermismantels. Auch im Zentralzylinder wird durch die parenchyma- 
tischen Zellen noch eine Beschleunigung der Diffusion der Salzionen und 
der Wassermolekiile bewirkt. Somit scheint erst die Membransperre die 
schon im Verhalten der Zellen angedeutete Richtung des Stofftransportes 
sicherzustellen. 

Somit fiigen sich die Protoplasten der Endodermiszellen, wie es scheint, 
ganz zwanglos in die Reihe der diffusionsbeschleunigenden Zellen ein, nur, 
daft sie infolge der Casparyschen Sperre als Pumpe wirken. Hinsichtlich 
ihres Funktionsmechanismus zeigen sie anscheinend kein abweichendes Ver- 
halten gegeniiber den Rindenparenchymzellen, was auch wohl Lunde- 
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gardh auf Grund seiner zahlreichen Arbeiien iiber die Blutungserscheinun- 
gen annimmt. Die Intensitat der Pumpenwirkung hiangt ab von dem 
System, das die kleinere Leistung hat. Es hat den Anschein, als waren gerade 
in der Endodermis die Leistungen des Abgabesystems so auf die des Auf- 
nahmesystems abgestimmt, daf{ eine maximale Intensitét der Pumpenwir- 
kung zustande kommt (Abb. 1). 

Nun wissen wir aus zahlreichen Untersuchungen iiber den Blutungssaft, 
daf die Zusammensetzung der durch die Wurzel transportierten Salzlésung 
weniger qualitativ als -vielmehr quantitativ anders ist als die Aufenlésung 
(z. B. Lundegardh 1943). Alle Kationen werden am Plasmalemma adsor- 
biert. Diese Menge ist relativ grof, da wir mit einer starken Vergréferung 
der Lemmaoberflache durch in die Membran hineinreichende Plasmafortsatze 
rechnen miissen. An dieser Grenzfliche kénnen die Ionen auf Grund des 
Phanomens der Oberflachenwanderung relativ schnell wandern (s. auch 
Jenny und Overstreet). Die Dichte der Grenzschicht diirfte, wie oben 
gesagt, so beschaffen sein, da zwar die kleinvolumigen Kationen (z. B. K’ 
und H’) mit ihren Wasserhiillen ohne weiteres in adsorbiertem Zustand 
(Arisz) auch von den Grenzflichen der Makromolekiile nach innen ins 
Plasma wandern kénnen, die groRvolumigen, wie Ca, Mg und auch Na, mit 
ihren groRen Wasserhiillen aber nur in relativ geringem Mafe und erst 
nach Lockerung der Maschen der Plasmagrenzschicht, die allerdings infolge 
des von Frey-Wyssling postulierten dauernden Umbaus der Plasma- 
struktur mehr oder weniger haufig zustande kommt. Anderseits werden die 
grovolumigen Kationen am Plasmalemma entlang relativ leicht ins Gewebe 
vordringen. Die Spreitungsvorgange wirken hier férdernd. 

Wenn nun von Wiersum beobachtet wird, da Ca-Ionen leicht bis in 
die GefaRe der Wurzel vordringen, so kénnen hieran zwei Vorgiange beteiligt 
sein: 1. die aktive Transportbeschleunigung der ins Plasma aufgenommenen 
Ionen im Sinne Lundegardhs, 2. die Oberflachenwanderung am Plasma- 
lemma. Der erste Vorgang schafft die Stoffe ohne weiteres auch durch die 
Endodermiszellen nach innen. Ob dies auch fiir den zweiten Vorgang gilt, 
ist nicht sicher, da wir nicht wissen, ob im Bereich der Casparyschen Sireifen 
eine Grenzflachenwanderung der Jonen méglich ist. Wenn sie méglich ware, 
mite infolge des Uberangebots von Ionen auf der Zentralzylinderseite auch 
ein Riicktransport nach auffen méglich sein. Das aber stellt die Pumpen- 
leistung der Endodermiszellen in Frage und macht den Casparyschen Strei- 
fen iiberfliissig. Daher méchte ich annehmen, daf die Grenzflachenwande- 
rung an der Plasmalemmaaufienseite im Bereich der Casparyschen Mem- 
bransperre unterbunden ist. Infolgedessen mii®te es an der Endodermis- 
aufenseite zu einer Stauung der grovolumigen Ionen kommen. Wenn nun 
Wiersum u. a. feststellen, da Ca-Ionen trotzdem leicht in die Gefafe 
vordringen, so miissen die Endodermiszellen diese Ionen relativ bequem 
durchwandern lassen. Vielleicht ist in diesen infolge ihrer sehr hohen Stoff- 
wechselaktivitit der Plasmaumbau und damit auch der Durchiriti der grofen 
Ionen erheblich lebhafter. Ob dieser Durchtritt aber fiir alle Kationen gleich 
gut méglich ist, scheint zweifelhaft. Die Versuche De Rufz de Lavisons 
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deuten darauf hin, dafi zwar Ca, Na u. a. bis in den Sprof vordringen, nicht 
aber Fe u. a. Schwermetallionen. Nun diirfte dieses zwar nicht strefig gelten, 
denn Fe und die anderen Schwermetalle finden sich ja stets auch in den 
oberirdischen Pflanzenteilen. Aber es ist sehr gut denkbar, daR die Endo- 
dermiszellen nur geringe Mengen dieser groften Ionen in den oberirdischen 
SproR gelangen lassen. 

Kalium dringt nach Wiersum unter normalen Bedingungen in der 
Wurzel schwer von innen nach auften, dagegen leicht von aufen nach innen. 
Das wird verstindlich, wenn man die Annahme macht, daf praktisch die 
gesamte Kaliummenge mittels des aktiven Transportmechanismus durch das 
Plasma transportiert wird. Eine K-Exosmose ist erst nach Sattigung des 
Plasmas mit K-Ionen méglich, und auch diese kann nicht etwa als ein kon- 
stanter Faktor eingesetzt werden, sondern 
ist von mancherlei Auftenbedingungen ab- 
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achtete Tatsache, daft aufgenommene Li- 41) 4 gaematische Darstel- 
Ionen ohne weiteres wieder ins Medium jung der Beziehungen zwischen 
zuriickwandern kénnen, spricht dafiir, daft der Aufnahme- und Abgabe- 
diese groften Ionen in iiberwiegendem Mafe _jintensitat der in radialer Rich- 
aufen am Plasmalemma adsorbiert waren, tung aufeinanderfolgenden Zel- 
aus dem sie durch Ionenaustausch leicht ver- len einer Wurzel. 
drangt werden kénnen. 

Wie steht es nun mit dem Wassertransport? Lange Zeit glaubte man, ihn 
allein durch die steigenden Saugkriafte der in radialer Richtung aufeinander- 
folgenden Zellen im Wurzelgewebe erklaren zu kénnen (vom Endodermis- 
sprung sei hier abgesehen). Die bekannten Untersuchungen von Ursprung 
und Blum zeigen, daft die Saugkrafte der Wurzelrindenzellen von Phaseolus 
vulgaris von 0,9 Atm. in der Epidermis bis auf 4,2 Atm. in der Rinde ansteigen. 
Die Saugkrafte wurden aus Volumanderungen der Vakuolen bzw. der Zelle 
geschlossen, ihnen liegt also die Impermeabilitat der Tonoplastenmembran 
fiir Rohrzucker zugrunde. Die Eigenschaften und das Verhalten des iibrigen 
Plasmas wurden dabei nicht beriicksichtigt. Um die Uberwindung des Endo- 
dermissprunges in der Saugkraft erklaren zu kénnen, die durch einfache 
osmotische GesetzmafRigkeiten nicht begriindet werden kann, werden als be- 
sondere Annahmen fiir die niedere Saugkraft der Endodermiszellen Perme- 
abilitatsunterschiede der Aufen- und Innenseite der Endodermis-Protoplasten 
herangezogen. Die Messungen Ursprungs wurden an Schnitten vorge- 
nommen, an Zellgruppen, die aus dem Gewebeverband herausgelést worden 
waren. Kénnte man die urspriinglich vorhandenen Gewebespannungen mit 
ihren tatsaichlichen Werten bei der Saugkraftbestimmung in Rechnung 
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setzen, so wiirden die realisierbaren Saugkraftdifferenzen der Zellen wohl 
noch geringer ausfallen. Jedenfalls haben wir Grund zu der Annahme, daft 
die oft sehr geringen aktuellen Saugkrafte kaum allein ausreichend sein 
diirften, um den intensiven Transport wafriger Lésungen durch die Wurzel 
zu erkliren. Sabinin vertrat den Standpunkt, da das Wurzelsystem als 
Osmometer fungiere und daft die Blutungsmenge sich aus der Differenz der 
osmotischen Werte des Blutungssaftes und des Mediums errechnen lie%e. 
Van Nie, Helder und Arisz fanden zwar nie ganz die theoretisch zu er- 
wartenden osmotischen Werte des Blutungssaftes, sondern in der Rege! (um 
27%) geringere, glauben aber trotzdem der osmotischen Komponente bei der 
Blutung eine iiberragende Bedeutung beimessen zu miissen, die nur begleitet 
ist von einer zusdtzlichen Wasseraufnahme oder auch einem Salzionenverlust 
(s. auch Arisz 1951). Sie konnten jedoch experimentell nicht sicherstellen, 
ob ein nicht osmotischer Wassertransport existiert. Auch ihre sonstigen Aus- 
fiihrungen scheinen mir nicht sehr iiberzeugend, da sie von den wihrend 
des Tages statk schwankenden osmotischen Werten fiir den Blutungssaft nur 
jene zur Auswertung heranziehen, die diese Tagesschwankungen nur 
schwach zeigen. Die vier aufgefiihrten Werte zeigen immerhin noch Schwan- 
kungen von 12,5 bis 49% fiir die Differenz im osmotischen Wert zwischen 
Blutungssaft und AuRenmedium. Van Overbeek hat ebenfalls grofe 
Differenzen gefunden. Van Nie, Helder und Arisz erschlossen ihre 
Ansichten aus kurzfristigen Versuchen und fanden, daf sich in linger aus- 
gedehnten Versuchen die Ergebnisse mehr und mehr an die Resultate 
Lundegardhs anlehnen, der Sabinins Hypothese ablehnt und dem 
osmotischen Wert des Blutungssaftes nur eine geringe Bedeutung fiir die Er- 
klarung der Blutungserscheinungen beimift. Von den Autoren wurden im 
Gefafiwasser teils niedere, teils héhere Salzkonzentrationen als im Aufen- 
medium festgestellt (Hoagland und Broyer, Laine, White bei ge- 
hemmtem Wasserverbrauch). Auch Arisz rechnet mit diesen Moglichkeiten. 
Die offenbaren Widerspriiche der Autoren klaren sich nach Lundegardh 
folgendermaRen auf: Er fand, da Pflanzen, die aus stark verdiinnten 
Aufenlésungen Wasser und Salze aufnehmen, eine rélativ (in bezug auf die 
Konzentration der Aufenlésung) héhere Salzkonzentration im Blutungssaft 
aufweisen als solche, deren Aufnahme aus konzentrierteren Lésungen er- 
folgt. Der Schwellenwert liegt fiir Weizenwurzeln bei 0,02 mol/l. Ist die 
Auftenlésung schwiacher, so ist die Saftkonzentration héher, und umgekehrt. 
Schon daraus ist zu ersehen, da dem Blutungsvorgang zumindest kein rein 
osmotisches Prinzip zugrunde liegt. 

Die Abhiangigkeit der Wasser- und Salzdurchschleusung von der Kon- 
zentration der Aufenlésung geht auch aus eigenen Versuchen mit Tomaten 
hervor. Hier wurde zwar nicht die Konzentration des Blutungssaftes direkt 
gemessen, aber aus der Gesamtmenge des verbrauchten Wassers (Wasser- 
gehalt der Pflanze und Menge des wahrend der Versuchszeit von 55 Tagen 
transpirierten Wassers) und der Menge der in der ganzen Pflanze vorhande- 
nen Asche kann c. g. s. auf die durchschnittliche Konzentration der von der 
Wurzel aufgenommenen und durch die Gefafe transportierten Salzlésung 
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geschlossen werden. Lundegiardh fand, daft der Blutungssaft von Weizen- 
pflanzen praktisch nur Salze enthalt, was nach van Nie, Heider und 
Arisz fiir alle krautigen Pflanzen gelten soll. Wir wollen die Resultate un- 
serer Versuche, die im einzelnen an anderer Stelle veréffentlicht werden und 
zur Klérung der Frage der physiologischen Bedeutung der Cl’ angestellt 
wurden, kurz in Form einer Tabelle zusammenfassen und auswerten: 

















Wess Ger | Gesamt- | In der ganzen Pfl.: | Tran- Salzkonz. | Salzakku- 
Nahrl 3 sung wasser- Wasser- | Aschen- | SPirations- | des aufgen. | mulierungs- 
verbrauch | gehalt gehalt wasser Wassers | faktor 
0.110% | 3271 g | 50g 1,12 g | 3221 g 0,342 /9 3,11 
0,306 9/o 4835g¢ | 108¢ 258g | 4727¢ | 0,533% 1,74 
0,501 9/, 5380 g | 139 g 3,15 g | 5241g 0,586, 1,17 
0,557 9/o 4905 g 138 g 3,20 g 4767¢ | 0,652 1,17 


Hieraus geht hervor, daf aus verdiinnten Aufenlésungen® relativ mehr 
Salze aufgenommen und in , 
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der Freundlichschen Adsorp- Abb. 2. Abhingigkeit der Salzakkumulierung von 
tionsisotherme, was ja auch der Konzentration der Nahrlésung. A = Akkumu- 
nicht erwartet werden kann, _ lierungsfaktor, a = Salzkonzentration des gesam- 
da ein Teil der Ionen im ten von der Pflanze verbrauchten Wassers in %, 
Plasma und im Zellsaft in ¢ = Salzkonzentrationen der Nahrlésungen in %, 
K =a in Abhangigkeit von c, F = A in Abhangig- 
keit von c, S = Freundlichsche Adsorptionstherme 
entsprechend der Gleichung a =3,3-c%4, mAe = 
Millidquivalente. Die Punkte fiir Na; NaCl und 
‘ Cl geben die veranderite Lage des Akkumu- 
konstant gehalten wurde, in lierungswertes unter dem Einflu& dieser Ionen bei 
denen aber ein Teil der An- _ jgotonischen Konzentrationen der Nahrlésungen 
ionen durch Cl-Ionen bzw. wieder, desgleichen die Punkte fiir na, und cl die 
Kationen und Anionen stu- _jeweilige Salzkonzentration des gesamten von der 
fenweise durch NaCl ersetzt Pflanze verbrauchten Wassers. 


freier Form vorliegt. 
In weiteren Versuchen, 
in denen zwar der osmoti- 


sche Wert der Nahrlésungen 


3 Alle Lésungen wurden durdhliiftet. 
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worden waren, traten — offenbar in Abhangigkeit von der Art der Ionen — 
Anderungen der Akkumulierungsfaktoren ein. Bei gréferem Gehalt der 
Nahrlésung an Cl’ bzw. an NaCl war dieser erhéht (s. Abb. 2). 

Bei stufenweisem Ersatz der Kationen durch Na-lIonen verringerte sich 
bei sonst gleicher osmotischer Konzentration der Nahrlésungen der Ak- 
kumulierungsfaktor mit zunehmender Menge der Na-Ionen um Werte bis 
zu 25%. Es zeigt sich daraus deutlich, da auch die Art der Salze, die die 
Nahrlésung zusammensetzen, einen deutlichen Einflu& auf die Konzentra- 
tion des Blutungssaftes hat (s. folgende Tabelle und Abb. 2). 





Zusam- | Gesamt-| In der ganzen Pfl.: | Tran- | Salzkonz. | Salz- Konz. 
mensetzg. | wasser- spira- des akkumu- der 
der ver- Wasser- | Aschen- | tions- aufgen. /|lierungs-| Niahr- 





Nahrisgn. | brauch | gehalt gehalt | wasser | Wassers faktor lésung 











Kontrolle | 4905 g 138 g 3,20 g | 4767g | 0,652% 1 

10% Cl | 6149¢ | 166g | 4,045g¢ | 5983¢ | 0,657% | 1 

45%,Cl | 4285g | 121g | 3,06 g | 4114¢ | 0.723%) | 1,535 

80% Cl 2705 g 66g | 1 2639 g | 0,612%* | 1,515 | 0,404% 
10%NaCl| 5859¢ | 162g | 3, 5697 g | 0,642% | 1,098 

45%yNaCl| 4174¢ | 109¢ | 2 1 

809 NaCl | 2408 ¢ 57g 


1 
10% Na 5515 g 141g 3,21 

2. 

1 





5874g | 0,580% | 1,089 | 0,558%» 
45%)Na | 5185¢ | 140g 5045¢ | 0,559% | 0,998 | 0,560% 
80% Na | 4700¢ | 113¢ 4587 ¢ | 0,411% | 0,729 | 0,564%> 


*Riickgang des Cl'-Gehalts in der Pflanze ist experimentell festgestellt. (Auswanderung?) 


























g* 

g 

g / 

g* | 2351g | 0,618% * | 1,503 | 0,411% 
g 

g 

g 


Wieweit die einzelnen Salzionen auch Einfluf auf die Menge der hin- 
durchgewanderten Salzlésungen (Blutungsmengen) haben, aft sich aller- 
dings aus diesen Versuchen nicht klar erkennen, weil der Gesamtwasser- 
verbrauch der intakten Tomatenpflanzen weitgehend von der Gréfe der 
transpirierenden Flachen, den Transpirationsbedingungen und der Flachen- 
und Massenzunahme infolge des Wachstums abhiangig ist. Zwar entspricht 
in intakten Pflanzen der Gesamtwasserverbrauch — vorausgesetzt, daf der 
Wasserhaushalt balanciert ist — auch der tatsachlich von der Wurzel trans- 
portierten Saftmenge. Bei freier Blutung des Wurzelsystems kann aber diese 
Saftmenge kleiner oder auch gréfer sein als die Menge, die von den ober- 
irdischen Teilen in intaktem Zustand der Pflanze tatsichlich verbraucht wor- 
den ware. Wir wissen aus den Untersuchungen von Brewig und Lunde- 
gardh, daft die Blutungsmenge von der ,,Saugung~ der transpirierenden 
Organe abhiangt. 

Auch sind hinreichend Beobachtungen bekannt (Wright, Schmidt, 
Bétticher und Behling, Freeland), die auf eine Férderung der Salz- 
aufnahme, besonders der Ca-, Mg- und NO,-Ionen, durch Erhéhung der 
Transpiration schlieRen lassen. Dies erklart Arisz (1945) damit, da& im 
Falle einer verstarkten Transpiration nicht nur Wurzelhaare und Wurzel- 
oberfliche Wasser und Salze aufnehmen und weitertransportieren, sondern 
nun auch eine mehr oder weniger grofe Zahl von Rindenzellen, m. a. W. 
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die aufnehmende Flache wird vergréfert. Nun ist das jedoch wenig ent- 
scheidend, denn der Engpaf, der die Intensitaét der Durchschleusung des 
Wassers und der Salze bestimmt, ist die Endodermis. Man kann auch in einer 
Wasserleitung den Durchflu& durch einen engen Wasserhahn nicht dadurch 
verstirken, daf man fiir den Zuflu® Rohre mit grofem Querschnitt benutzt. 
Wohl aber wire verstandlich, daft bei staérkerer Saugung infolge verstarkter 
Transpiration auch altere Wurzelteile an der Wasser- und Salzdurchschleu- 
sung teilnehmen (Durchlafzellen alterer Endodermen), wahrend bei schwa- 
cherer Saugung nur die normale Ausscheidungszone der Endodermis tatig 
ist (Lundegardh 1945). Es wird also die Ausdehnung der durchlassenden 
Zone geandert. Merkwiirdig ist, da bei Verstarkung der Blutungsvorgange 
durch die Transpiration der Ionendurchtritt offenbar sehr ungleichmafig 
geférdert wird. Die meisten Beobachtungen ergaben eine Erhéhung des Ca- 
(und Mg-) Durchtritts, nicht aber eine solche des K-Durchtritts. 

Nun stehen sich in bezug auf den Mechanismus der Wasserausscheidung 
bei den Blutungsvorgangen im wesentlichen zwei Ansichten gegeniiber. Die 
cine halt, wie wir schon ausfiihrten, die Wasserausscheidung fiir einen iiber- 
wiegend osmotischen Vorgang (Sabinin Arisz, van Nie, Helder und 
Arisz und zahlreiche andere Autoren). Nach ihnen ist also die Wasser- 
aufnahme nicht aktiv, sondern nur die Folge der aktiven Sekretion von os- 
motisch wirksamen Substanzen (in die Vakuole bzw.) in die Gefafe. Die 
andere versucht zu beweisen, daf die Blutung ein weitgehend aktiver Vor- 
gang ist. Van Overbeek (1942) gelang an Wurzelsystemen von Tomaten- 
pflanzen der Nachweis, daft die Wasserabsorption zwei Komponenten ent- 
halt, 1. eine aktive und 2. eine osmotische. Bei Pflanzen, die in Wasser ge- 
halten wurden, lie8 sich nachweisen, daf 71% des Wurzeldrucks auf die 
aktive und nur 29% auf die osmotische Komponente entfielen. Mit zuneh- 
mender Konzentration der Aufenlésung wurde der aktive Anieil geringer 
und sank in einer Hoaglandschen Nahrlésung auf etwa 48%. Wieweit der 
von van Overbeek als osmotische Komponente bezeichnete Anteil der 
Wasseraufnahme der Wurzel wirklich als durch die Saugkraft der Wurzel 
bedingt betrachtet werden darf, bleibt umstritten. Die Annahme einer ak- 
tiven Wasseraufnahme bzw. einer aktiven Sezernierung von Wasser in die 
Leitungsbahnen wird u. a. auch von Rosene (1944) vertreten. 

Die Tatsache, da die Blutung bei Sauerstoffmangel und nach Lunde- 
gardh (1949) auch bei Hemmung der glykolytischen Vorgange aufhért, laRt 
keinen Schluf auf die Art der Wasseraufnahme zu. Die Blutungserscheinun- 
gen sind nach Lundegardh an sich anaerob, hangen aber indirekt mit 
dem glykolytisch betriebenen Salzausscheidungsvorgang und dariiber hin- 
aus auch mit der aeroben Anionenaufnahme zusammen. Wiersum gelang 
es, wahrend des Ablaufs der Salzdurchschleusung durch die Wurzelgewebe 
von auffen nach innen in die Gefafke Wasser gleichzeitig aus den Gefafen 
durch die Wurzelrinde nach aufen zu transportieren, woraus man auf Un- 
abhingigkeit beider Vorginge schlieRen kénnte, was auch Long aus ganz 
andersartigen Versuchen geschlossen hat. Der Wasserstrom ist offenbar auch 
nicht polar, wie schon Renner betont. 








206 A. Arnold 


Nach Ubertragung einer Wurzel aus einer Lisung mit einem osmotischen 
Wert von 0,65 Atm. in eine mit 1,78 Atm. tritt gleich nach der Ubertragung 
zuerst Saugung aus den Gefiafen ein, ehe sich die Blutung auf die neuen 
Bedingungen einstellt (van Nie, Helder und Arisz). Nach Peris ist auch 
das nach Ubertragung der Wurzeln in eine Salzlésung beobachtete Eintritts- 
vermdégen der lonen (Ca, K) gehemmt. AuRerdem wird nach Lundegardh 
(1945) die Permeabilitaét der Wurzelgewebe fiir Wasser leicht durch Kat- 
ionen beeinfluft. 

Die Intensitait des Blutens (Menge/Zeit) hangt also nach Lundegardh 
von der Verfiigbarkeit von Salzionen, von Stoffwechselvorgangen und vom 
osmotischen Gegenwert des AuRenmediums ab. 

Von manchen wird nun noch eine elektroosmotische Wasseraufnahme an- 
genommen (Bennett-Clark, Brauner), die eventuell fiir die Blutungs- 
erscheinungen von Bedeutung sein kénnte. 

Die Hydratwassermengen, die die Kationen beim Durchtritt durch die 
Gewebe der Wurzeln mitbringen, sind bei der Aufnahme und Abgabe in 
den einzelnen Zellen die gleichen. Die Anionen aber sind in Gegenwart der 
stark sauren negativen Ladungen der Grenzschicht des Protoplasmas Trager 
grORerer, iiber die normale Hydratation hinausgehender Mengen von Wasser- 
molekiilen, die elektroosmotisch bei der Anionenaufnahme mit aufgenommen 
werden. Die elektroosmotische Komponente der Wasseraufnahme wird um 
so gréRer sein, je gréRer die Ladung der Plasmagrenzschicht ist. Diese wird 
zwar durch die Kationenadsorption mehr oder weniger stark verringert, 
verschwindet aber niemals véllig, da u. a. auch durch die Anionenatmung 
dafiir gesorgt wird, da das negative Potential der Plasmagrenzschicht er- 
halten bleibt. Natiirlich spielt fiir die Héhe der Ladung auch die Qualitat 
und Quantitat der adsorbierten Kationen eine Rolle. Somit hangt also die 
Intensitét der elektroosmotischen Wasseraufnahme indirekt auch von der 
Atmungsintensitaét der Zellen ab. Bei der Abgabe der Anionen bzw. der 
Ionenpaare liegt aber nur normale Hydratation vor, so daft die zusatzlich 
auf elektroosmotischem Wege aufgenommenen Wassermengen gesondert, 
d. h. nicht als Hydratwasser gebunden, in den Zellen auftreten und mit ab- 
gegeben werden miissen. Diese Wassermengen werden nun aber bei der 
Anionenaufnahme der nachsten Zellen wiederum elektroosmotisch weiter- 
transportiert usw. Van Overbeek 1942 glaubt, daft die elektroosmotisch 
aufgenommenen Wassermengen nicht den Wasserbedarf der Pflanzen 
decken kénnen. 

Es ist nun die Frage zu priifen, ob diese elektroosmotische Komponente 
der Wasseraufnahme fiir den Wasser- und Salztransport in der Wurzel 
iiberhaupt einige Bedeutung erlangen kann. Die lonenakkumulierung ver- 
mittels Kationenadsorption und aktiver Ionenaufnahme muf, wenn auch 
vielleicht nur lokal, im Plasma erhebliche osmotische Werte auftreten lassen. 
Die Folge ist eine entsprechende Wasseraufnahme, die teils durch die elek- 
troosmotische Komponente, teils auch durch osmotische Wasseraufnahme aus 
der Imbibitionsfliissigkeit der Membranen gedeckt wird. Diese Wasser- 
aufnahme ist eine Diffusionsbewegung der Wassermolekiile durch das 
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Lemma ins Mesoplasma. Soweit stark negativ geladene Proteinkomplexe 
die Maschen der auReren Plasmagrenzschicht aufbauen, kénnen aiun aller- 
dings — abgesehen von einer elektroosmotischen Aufnahme — keine polaren 
Wassermolekiile einwandern. Fiir deren Eintritt kommen nur jene hydro- 
philen Bezirke in Frage, die annahernd elektroneutral sind.- Hier diirfte 
die Wassereinwanderung auf Grund des Ultrafilterprinzips von Ruhland 
mdglich sein. Da das Plasma sehr leicht fiir Wasser durchgangig ist, ander- 
seits zwischen der Imbibitionsfliissigkeit der Membran und dem ionenauf- 
nehmenden Plasma eine relativ hohe Diffusionsdruckdifferenz besteht, 
kommt eine schnelle Angleichung der Salzkonzentration im Plasma an die 
in der Membran zustande. Die elektroosmotische Komponente der Wasser- 
aufnahme beschleunigt diese nur, bedeutet also keinen zusatzlichen Wasser- 
gewinn. Die glykolytisch betriebene Abgabe von Ionenpaaren andert an der 
Salzkonzentration im Plasma im allgemeinen nichts, da entsprechende Salz- 
mengen ja wiederaufgenommen werden, denn es kann unméglich auf 
langere Zeit die Aufnahme und Abgabe in ihrer Intensitat wesentliche Unter- 
schiede aufweisen. 

Osmotische und elektroosmotische Wasseraufnahme ins Plasma fiihren 
zunachst nur zu einem stationaren Wasser-Saizionen-Gleichgewicht im 
Plasma einer Zelle, das sich zwar mehr oder weniger schnell einstellt, nicht 
aber fiir den Transport der Salzlésungen von Bedeutung ist. Fiir diesen 
Transport durch die Endodermiszellen und auch fiir die Intensitat dieses 
Vorgangs kann man nur einen aktiven Mechanismus verantwortlich machen, 
der auch gegen ein Konzentrationsgefalle wirksam sein kann und der Salz- 
ionen und Wasser unabhangig voneinander durchschleust. Man kénnte an 
den glykolytischen Abgabemechanismus denken, den Lundegardh fiir 
die Salzionenabgabe der Wurzelzellen heranzieht, miifite aber dann for- 
dern, da dieser Mechanismus auch freie Wassermolekiile transportiert. 
Das Mengenverhaltnis Wasser zu Salzionen, wie es der jeweiligen Kon- 
zentration der freien Salze im Plasma entspricht und wie es also auf Grund 
des osmotischen Verhaltens der Salzionen wahrend ihres Verweilens im 
Plasma der Endodermiszellen zustande kommt, scheint auch im allgemeinen 
dem Wasser-Salzionen-Verhalinis beim aktiven Austritt zu entsprechen. 
Doch wird eine gewisse Variationsbreite verstandlich, wenn man bedenkt, 
da der Abgabemechanismus von der Intensitat des Stoffwechsels abhiangt, 
daB die Abgabe von Wasser und Salzionen unabhangig voneinander erfolgt 
und da die Abgabegeschwindigkeit nicht mit der Ionen- und osmotischen 
Wasseraufnahmegeschwindigkeit konform gehen muf. Gegeniiber verdiinn- 
ten Lésungen zeigt das Plasma einen gewissen Ionenakkumulierungseffekt, 
der méglicherweise nicht nur durch die Adsorptionseigenschaften des Plas- 
mas bedingt ist, sondern auch die freie Salzlésung im Plasma betrifft und 
somit beim Abgabemechanismus das Salz-Wasser-Verhialtnis beeinfluft. 
In konzentrierteren Liésungen ist dieser Effekt gering, was sich auch in der 
Konzentration des Blutungssaftes zeigt. 

Nun ist bekannt, daf Transpiration die Wasser- und Salzdurchschleusung 
férdert. Wir erwahnten schon die Méglichkeit einer Ausdehnung der Aus- 
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scheidungszone in die Bereiche der alteren Endodermis (s. Lundegardh). 
Es ist aber auch denkbar, daft iiberdies noch die Intensitat dieses Vorgangs 
durch die einzelnen Endodermiszellen direkt beeinfluft wird, denn der 
Abgabemechanismus wird um so leistungsfihiger sein, je weniger er gegen 
einen hohen Blutungsdruck arbeiten muf. Da wir nicht wissen, nach wel- 
chem Prinzip er arbeitet, kénnen wir uns auch iiber die Art der Beein- 
flussung durch den Blutungsdruck keine Vorstellung machen. Modglicher- 
weise wird nicht der Abgabemechanismus an sich beeinfluft, sondern nur 
seine Leistungsfahigkeit (ahnlich wie die Férderleistung einer Druckpumpe 
geringer wird, wenn der Maximaldruck erreicht ist, ohne dai die Pumpe an 
sich langsamer lauft). 

Was die Auswanderung von Stoffen aus dem Zentralzylinder durch die 
Endodermis-Protoplasten angeht, so ist diese zwar erschwert, aber doch 
nicht unmdglich. Insbesondere diirften’ Stoffe, die fiir den intensiven Stoff- 
wechsel der Endodermis- und Wurzelrindenzellen notwendig sind, wie 
Zucker, vom Zentralzylinder aus zugeleitet und auch in die Rinde trans- 
portiert werden. Daft der Abgabemechanismus gleichzeitig auch fiir die 
Aufnahme solcher Stoffe wie Zucker in Frage kame, scheint unwahrschein- 
lich. Indessen besitzt das Plasmalemma zweifellos noch zahlreiche Orte, 
an denen ein Zuckereintritt méglich sein diirfte, und zwar besonders in der 
gegen den Zentralzylinder gelegenen Zellhalfte. Diese Bezirke diirften 
wohl praktisch elektroneutral sein, denn sonst miiRte auch eine lonen- 
-aufnahme durch diese erfolgen kénnen. Dies scheint aber nicht der Fall zu 
sein, denn sonst ware die erfolgreiche Mineralsalzdurchschleusung mittels 
des Abgabemechanismus der Endodermiszellen ja wieder in Frage gestellt. 
Anderseits wird auf diese Weise auch erreicht, daft wichtige ionisierte Stoffe, 
wie Aminosauren, Heteroauxin usw., die im Zentralzylinder abwarts wan- 
dern, nicht durch die Endodermiszellen aufgenommen werden und in die 
Rinde abwandern. Sie stehen also den Meristemen zur Verfiigung. Insofern 
hat also v. Guttenberg recht, der die Endodermis als eine Sperre gegen 
unerwiinschte Wuchsstoffauswanderung ansieht. 

Diese Gedankengiange iiber die Funktion der Endodermiszellen, die 
mdglichst viele experimentell bekanntgewordene Tatsachen der Mineral- 
sioffaufnahme zu deuten versuchen, sollen nicht mehr als eine Arbeits- 
hypothese darstellen, deren experimentelle Sicherung erst in Angriff ge- 
nommen werden kann, wenn die technische Méglichkeit dazu gegeben sein 
wird. 

Zusammenfassung 


i. Daf der Casparysche Streifen nur eine Membransperre fiir Wasser 
und darin geléste Stoffe bildet, wird allgemein angenommen. An der eigent- 
lichen Funktion der Endodermiszellen beteiligt er sich nur passiv. 

2. Vieles spricht fiir die Lundegardhsche Vorstellung, daft alle Wurzel- 
parenchymzellen Mineralstoffe sowohl aufnehmen als auch abgeben kénnen. 
Dabei wird die Aufnahme durch die aerobe Anionenatmung und die Ab- 


gabe der Ionen durch ein anaerob arbeitendes glykolytisches System kon- 
trolliert. 
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3. Der radiale O,-Gradient bestimmt die mégliche Intensitaét der Auf- 
nahme und vielleicht auch im Sinne des Pasteurschen Phinomens die még- 
liche Intensitat der Stoffabgabe. Der Standpunkt von Arisz, daf allein die 
Abgabe von Stoffen an O,-bediirftige Vorgange gebunden sei, wird abgelehnt, 
weil die intensiven Sekretionen in den Zentralzylinder an solchen Orten 
stattfinden, die relativ sehr schwach mit O, versorgt sind. 

4. Die tatsichliche Intensitat der Durchschleusung, d. h. des aktiven, 
gerichteten Transportes durch die Zellen, wird vom System mit der gering- 
sten Leistung bestimmt. 

5. Die Tatigkeit der Aufnahme- und Abgabesysieme in den Rinden- 
zellen tragt zu einer Beschleunigung der an sich langsamen lonendiffusion 
in der Imbibitionsfliissigkeit der Membranen bei. 

6. Es ist anzunehmen, daft die Aufnahmesysteme haupisichlich auf der 
rindenwarts gelegenen Seite, die Abgabesysteme besonders auf der zentral- 
zylinderwarts gelegenen Seite der Zelle untergebracht sind. Diese getrennte 
Anordnung ist auch Voraussetzung fiir ein sinnvolles Funktionieren der 
Endodermiszellen als Pumpe. Der Casparysche Streifen verhindert die 
Riickdiffusion der abgegebenen Stoffe in die Rinde. Damit ist zugleich auch 
die Richtung des Transports festgelegt. 

7. In den Rindenzellmembranen miiftte eine standige Riickdiffusion statt- 
finden, wenn die Endodermiszellen ihre Tatigkeit einstellen wiirden. So- 
lange sie aber den Rindenzellmembranen Ionen und auch Wasser entnehmen, 
kommt auch mit Hilfe der Rindenzeilen ein Transport zustande, dessen 
Richtung von den Endodermiszellen vorgeschrieben wird. 

8. Der relativ leichte Durchtritt von Ca-Ionen in die Gefafe wire fol- 
gendermafen zu deuten: an sich werden die groftvolumigen Kationen am 
Plasmalemma adsorbiert, an dem sie auch wandern kénnen. Nur scheint dies 
im Bereich des Casparyschen Streifens nicht méglich zu sein. lhr Ubertritt 
ins Plasma ist erschwert und nur im Rahmen des Umbaus der retikularen 
Strukturen erleichtert. Je intensiver dieser ist, m. a. W. je gréRere Stoff- 
wechselaktivitat die Zellen zeigen, um so leichter werden auch grofvolumige 
lonen durchgeschleust. Der Ca-lonendurchtriti durch die Endodermiszellen 
hingt also von deren Stoffwechselaktivitiit ab, die normalerweise relativ 
stark ist. 

9. Die Konzentration des Blutungssaftes ist nicht der des AuRenmediums 
gleich. Bei Aufnahme aus stark verdiinnten Lésungen tritt Salzakkumulie- 
rung ein, die mit zunehmender Konzentration des AuRenmediums mehr und 
mehr zuriickgeht. Die Starke der Akkumulierung hangt aber auch von der 
qualitativen Zusammensetzung an sich isotonischer Nahrlésungen ab. In 
Gegenwart von Cl’ ist sie verstarkt, durch Na’ wird sie abgeschwiicht, und 
zwar um so mehr, je gréfer der Anteil der Na’ an der Gesamtmenge der 
Kationen ist. 

10. Die Wasseraufnahme der Protoplasien erfolgt teils osmotisch (auf 
Grund der vorhandenen Menge freier Salze), teils elektroosmotisch bei der 
Anionenaufnahme. Ein zusatzlicher Wassergewinn wird hierbei nicht er- 
reicht, nur die Geschwindigkeit des osmotischen Ausgleichs wird beschleu- 

Protoplasma, Bd. XLI1/2. 14 
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nigt. Die Ionenabgabe der Zelle bringt an sich noch keine Wasserabgabe 
mit sich, da in der gleichen Zeit etwa in gleichem Mafe wieder Ionen auf- 
genommen werden. Somit ist anzunehmen, daft die intensive Wasserdurch- 
schleusung insbesondere durch die Endodermiszellen ein aktiver Vorgang 
ist, der auch gegen ein Konzentrationsgefille zustande kommen kann und 
véllig unabhingig von der Salzdurchschleusung zu erfolgen scheint. Die 

‘Transportrichtung fiir Wasser diirfte sich nach den vorliegenden Angaben 

relativ viel leichter umkehren lassen als die fiir Salzionen. Wenn dies auch 

fiir andere nicht ionisierte Substanzen, wie Zucker, gilt, so wird dessen 
leichter Transport durch die Endodermis in die Rindenzellen verstandlich. 

Anderseits kénnen ionisierte Stoffe, wie Aminosiuren, Heteroauxin usw., 

aus dem Zentralzylinder nicht auswandern, weil die Aufnahmesysieme fiir 

diese auf der innerwirts gelegenen Seite der Endodermiszellen fehlen 
diirften. 
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Untersuchungen zur Frage der Strahlenresistenz 
des Chlorophylis in den Chloroplasten 
Von 
Herta Munding 


(Aus dem Botanischen Institut der Universitat Frankfurt a. M.) 
Mit 9 Textabbildungen 


(Eingelangt am 2. Februar 1952) 


I. Einleitung 


Chlorophylizerstérungen im lebenden Blatt kénnen durch sehr verschie- 
denartige Einwirkungen hervorgerufen werden. Vergilbungs- und Aus- 
bleichungserscheinungen, die auf zu starke Sonnenstrahlung zuriickzufiihren 
sind, werden seit von Moh| (1837) immer wieder beschrieben, jedoch liegen 
nur wenige zellphysiologische Untersuchungen dieser Schadigungen vor, und 
die Berichte fallen bei den einzelnen Autoren sehr verschieden aus. 

So finden sich Beobachtungen, daft Gelbverfarbungen der Chloroplasten 
im Sonnenlicht eintreten, ohne daf morphologische Anderungen der Chloro- 
plasten oder des Zellinhaltes in Erscheinung treten (Batalin 1871, Kohl 
1902). Montfort (1948, 1950), Montfort und Richter (1950) fanden bei 
Aurea-Varietaten mancher Laubbaume auf der Siidseite ausgebleichte Blatter, 
bei denen sich die obersten Mesophyllzellen noch plasmolysieren lieRen, die 
Plastiden jedoch véllig geschwunden waren. Als .,.Extremer Sonnenstich“ 
werden Zellschidigungen beschrieben, bei denen die Chloroplasten defor- 
miert und verklebi sind und der Zelltod eingetreten ist, wobei die Plastiden- 
farbstoffe zum Teil oder ganz ausgebleicht sind (Montfort und Neydel 
1928). 

Die Einwirkung der Sonnenstrahlung kann also offenbar sehr verschie- 
denartig sein und einerseits am Chlorophyllapparat ansetzen, ohne zum Zell- 
iod zu fiihren oder sie kann andererseits den Strahlungstod der Zelle herbei- 
fiihren, ohne da die Reaktion mit einem starken Farbstoffverlust verbun- 
den sein muf. 

Die Ansichten iiber den wirksamen Bereich der Sonnenstrahlung bei den 
Farbstoffzerstérungen gehen stark auseinander. Ursprung (1917) machtden 
roten Wellenbereich fiir die Zerst6rung verantwortlich. Pringsheim (1881) 
fand nach kurzer Einwirkung von durch Linsen konzentriertem Sonnenlicht 


Die vorliegende Arbeit stellt einen Auszug aus der Dissertation (1951) dar, die in 
der Senckenberg-Bibliothek, Frankfurt a. M., zu entleihen ist. 
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nurim blauen, griinen und gelben Teil des Spektrums Zerstérungen, nicht aber 
im roten. Ewart (1897) schreibt dem kurzwelligen Anteil der Sonnenstrah- 
lung die zerstérende Wirkung zu. Nach Montfort und Zéllner (1942), 
Montfort (1948) sind die Zerstérungen vor allem auf die UV-Strahlen zu- 
riickzufiihren, jedoch lassen sich auch im langwelligen Teil des Spektrums 
Chlorophyllzerstérungen beobachten (Montfort und Munding 1952). 

Uber die Wirkungen der UV-Sirahlen auf das Chlorophyll in lebenden 
Geweben liegen wiederum sehr verschiedene Berichte vor. Schulze (1910, 
Kluyver (1911), Stokklasa (1911) verneinen eine chlorophyllzerstiérende 
Wirkung des UV ,,in vivo“. Nach Gilles (1938) erfolgt eine solche Wirkung 
nur in abgestorbenen Zellen. Metzner (1930) beobachtete bei Untersuchun- 
gen iiber die Chlorophylifluoreszenz ein viel schnelleres Verblassen der 
Chloroplasten in Sirahlen von 350 bis 400 my als im kiirzerwelligen UV. 
Richter (1934, 1935) fand verschiedenartige Wirkungen der UV-Strahlung 
auf chlorophyllfiihrende Gewebe, die er als ,,Chlorophyllzertriimmerung’, 
.Chlorophyllzerstérung” und ,,Chlorophyllerhaltung™ bezeichnete und die 
zum Teil erst nach einer bestimmten Induktionszeit in Erscheinung traten. 
Pirschle (1942) beobachtete in stark UV-haltiger Strahlung Vergilbungs- 
erscheinungen der Blatter. Montfort und Z6llner (1942) erhielten in UV- 
reichem Lampenlicht starke Ausbleichungserscheinungen und stellten ver- 
schieden resistente ,,Reaktionstypen” heraus. Egle (1944) priifte den Abbau 
der einzelnen Farbstoffkomponenten bei starker UV-Bestrahlung chloro- 
phyllhaltiger Gewebe. 

Ausgedehnte orientierende Versuche (Kap. II), bei denen die mikroskopi- 
sche Beobachtung der Objekte:auch iiber langere Zeitraume nach Abschluf 
der Bestrahlung hinweg vorgenommen wurde, zeigten, daf physiologisch 
ganz verschieden zu beurteilende Wirkungen der Sonnenstrahlung auf 
chlorophylifiihrende Zellen méglich sind. Damit war aber auch eine neue 
Basis fiir eine Untersuchung der spektralen Wirksamkeit der Sonnenstrah- 
lung gegeben. Es wurden daher Differenzfilterversuche im Sonnenlicht durch- 
gefiihrt und vor allem mit einer mikroskopischen Uberpriifung der Strahlen- 
einwirkung verbunden. Zur Untersuchung der Bedeutung des UV-Anteils 
wurden Bestrahlungsversuche mit UV-reichem Lampenlicht angestellt. 

SchlieBlich sollen einige vergleichende Versuche einen Beitrag zur Klarung 
der Frage geben, wie weit manche Faktoren fiir die Herausbildung der 
Strahlenresistenz von Bedeutung sind. 


II. Bestrahlungsversuche im Sonnenlicht 


Bestrahlt man submerse Wasserpflanzen oder Blatter empfindlicher Land- 
pflanzen, die in maRigem Lichtfeld aufgewachsen sind, mit Sonnenlicht, so 
kann es sein, da schon wahrend der Bestrahlung oder aber auch erst nach 
einigen Tagen nach Abschluf der Bestrahlung Farbanderungen im bestrahl- 
ien Teil gegeniiber der Kontrolle beobachtet werden. Charakteristisch ist nun, 
daft diesen Farbanderungen sehr verschiedenartige, mikroskopisch zu beob- 
achtende Zellveranderungen zugrunde liegen kénnen. Es lassen sich nicht alle 
Versuchsergebnisse als mehr oder weniger stark vorgeschrittene Stadien einer 
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in einer bestimmten Weise ablaufenden Reaktion auffassen, sondern man 
kann qualitativ verschiedenartige Reaktionen erkennen. Diese 
scllen im folgenden zunichst beschrieben werden. 


Methodik: Die Versuchsobjekte wurden in einen mit weitmaschigen Schniiren 
bespannten Rahmen eingelegt und 2—3 cm unter der Wasseroberfliiche in flietendem 
Leitungswasser vor einem 20m iiber dem Erdboden gelegenen, nach Siiden orien- 
tierten Fenster, das etwa von 8 bis 14 Uhr volles Sonnenlicht erhielt, an intensiven 
Strahlungstagen der Sommer 1949 und 1950 exponiert. Von jedem Objekt wurde 
jeweils eine Kontrollhalfte mit schwarzem Papier abgedeckt. Nach Beendung der 
Bestrahlung wurden die Versuchspflanzen diffusem Licht ausgesetzt und die Be- 
deckung der Kontrollhalften entfernt, um keine anders geleiteten Vorgiange zu in- 
duzieren. AuRerdem wurden empfindliche Landpflanzen zum Vergleich auch emers 
bestrahlt (plane Auflage auf nassem Filtrierpapier, Stiele in Wasser, halbseitige 
Abdeckung mit Stanniolpapier) und festgestellt, da& im Prinzip die gleichen Re- 
aktionen in Erscheinung treten wie bei submerser Bestrahlung in flie®endem Wasser. 
Die submerse Bestrahlungsmethode wurde jedoch wegen der Vermeidung von Aus- 
trocknungseffekten und der Méglichkeit, Temperaturkonstanz einzuhalten, vor- 
gezogen. 

Zur Priifung des Chlorophyllgehaltes wurden von jedem Objekt korrespon- 
dierende flaichengleiche Stiicke des bestrahlten Teils und der Kontrollhalfte aus- 
gestanzt, abgetétet, mit Athylalkohol extrahiert und die Relativwerte der Gesamt- 
chlorophyligehalte mit dem Lange-Kolorimeter unter Vorschaltung des Schott- 
Filters RG. oder im Pulfrichphotometer bei S 61 bestimmt, 

Zu den photographischen Aufnahmen von Vallisneria-Zellen wurden die Objekie 
plasmolysiert, einmal um die Gewifheit zu haben, daft lebende Zellen gepriift wer- 
den, dann aber auch um die Plasmastrémung zu unterbinden und die durch die 
Bestrahlung erfolgten Plastidenverlagerungen aufzuheben. ; 


a) Farbstoffabbau wahrend der Bestrahlung 


Exponiert man submerse Wasserpflanzen (z. B. Vallisneria gigantea, 
Ottelia alismoides, Echinodorus tenellus, Helodea canadensis u. a.) bei star- 
ker Sonnenstrahlung 1—2 Tage lang, so treten nach Abschlufi der Be- 
sirahlung die bestrahlten Teile viel blasser, mitunter fast weil gegeniiber 
der Kontrolle heraus. 


Zur optischen Einschatzung des Farbtons sei vermerkt, daf man von der Grau- 
verfarbung, die sich schon nach kurzer Bestrahlungszeit einstellt und die durch 
Chloroplastenverlagerung und -zusammenballung hervorgerufen wird, abstrahieren 
muf. Dies gelingt sowohl durch kolorimetrische Uberpriifung der Farbstoffgehalte 
als auch durch mikroskopischen Vergleich der Chloroplastenfarbungen. 


Kolorimetrisch konnten nach 2tagiger Bestrahlung bis zu 50% Chloro- 
phyllverlust ermittelt werden. Nimmt man bei solchen Stadien einen zell- 
physiologischen Vergleich der obersten Zellschicht der Kontrolle und des be- 
strahlten Teiles vor, so erkennt man, daf die Verfarbungen auf Aus- 
bleichungserscheinungen der Plastiden zuriickzufiihren sind. Jedoch triffi 
man merklich ausgebleichte Chloroplasten nur in solchen Zellen an, die sich 
aicht mehr plasmolysieren lassen. Die Plastiden sind deformiert oder sogar 
verklebt (Abb. 1 und 2). Man kann in solchen durch die Strahlung abge- 


téteten Zellen griine, blaRgriine und weife Chloroplasten nebeneinander 
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erkennen, mancimal findet man sogar unverindert griine Zellen, die bereits 
abgetétet sind. Der Strahlentod der Zelle scheint bei dieser Reaktionsweise 
gleichzeitig oder nicht viel spater als eine Farbverblassung aufzutreten. Vor 
Eintritt des Zelltodes sind nekrotische Verainderungen zu beobachten: Still- 
stand der Protoplasmastrémung, starkeres Heraustreten des Zellkerns, Auf- 
treten von kérnigen Strukturen und Calciumoxalatkristallen, Zunahme der 
Viskositat u. a. (vgl. Noething und Rochlin 1931; Lepeschkin 1937; 
Biebl 1941). 





Abb. 1. Sechsstiindige Bestrahlung von Abb. 2. Je sechsstiindige Bestrahlung 
Vallisneria gigantea mit intensivem Son- von Vallisneria gigantea mit intensivem 
nenlicht am 14. Mai. Oberste Zellreihe Sonnenlicht am 10. u. 11. Mai. Oberste 
abgestorben. Firbung der Chloro- Zellenreihe abgestorben. Plastiden véllig 
plasten: blaBgriin bis weif. ausgebleicht. 
VergréRerung 450 X. VergréRerung 450 X. 


Auch bei empfindlichen Land pflanzen konnten solche Ausbleichungen 
iiber blaRgriine Zwischenstufen in Verbindung mit Oberflachenveranderun- 
gen der Plastiden und Strahlentod der Zellen beobachtet werden, nur waren 
zu ihrer Erzielung wesentlich Jangere Bestrahlungszeiten nétig als bei den 
zarteren submersen Versuchsblattern. 

Schattenblitter von Funkia ovata, Lysimachia nummularia und der Aurea-Ulme 
zeigten nach 4—5tagiger submerser oder auch emerser Exposition wahrend starker 
Sonnenstrahlung einzelne véllig weife Partien. Die obersten Palisadenzellen waren 
abgestorben und fiihrten deformierte und ausgebleichte Chloroplasten. 

Jedoch waren an solchen aus maRigem Lichtfeld stammenden Blattern 
strahlungsempfindlicher Landpflanzen auch nach kiirzeren Bestrahlungs- 
zeiten (1—3 Tage) schon merkliche Chlorophyllizerstérungen festzustellen, die 
bis zu etwa 30% gehen konnten. Die bestrahlten Partien traten nun aber 
nicht blaBgriin oder weiflich gegeniiber der Konirolle heraus, wie dies bei 
der zuvor beschriebenen Reaktionsweise der Fall war, sondern waren gelb- 
lich verfiarbt. Die Zellen — auch die der obersten Schicht — liefen sich alle 
plasmolysieren, die Chloroplasten zeigten morphologisch keine erkennbaren 
Veranderungen, waren aber deutlich gelblich verfarbt gegeniiber den Kon- 
trollplastiden. Hier hatte also ein Chorophyllverlust in lebenden Zellen 
eingesetzt. 
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Daf diese Vergilbung der Chloroplasten in lebenden Zellen keine Vor- 
stufen zu jener Deformierung und Ausbleichung der Chloroplasten, wie sie 
in den durch die Strahlung stark geschidigten Zellen angetroffen wurden, 
darstellt, geht einmal daraus hervor, daft solche gelbe Chloroplasien in jenen 
Zellen niemals angetroffen wurden, sondern dort nur die Uberginge Griin, 
BlaRgriin, Wei vorkamen; zum anderen scheint bei den Vergilbungs- 
erscheinungen der Chloroplasten die Lebensfahigkeit der Zellen nicht be- 
eintrachtigt zu sein, denn sie ist auch noch wochenlang nach Abschluf der 
Bestrahlung bei Aufenthalt in diffusem Licht erhalten. 

Will man ‘solche Chlorophylliverluste in lebenden Zellen bei submersen 
Pflanzen, wie Ottelia, V allisneria, Echinodorus und anderen, in ungefiltertem 
Sonnenlicht antreffen, so gelingt dies nur, wenn man kraftige Exemplare 
verwendet und die Exposition nach wenigen Stunden unterbricht bzw. wenn 
man die Bestrahlung an weniger starken Strahlungstagen vornimmt. Dieser 
Unterschied der Zeitspanne bis zum Eintritt der an den Chloroplasten ein- 
setzenden Reaktionen zwischen Land- und Unterwasserblattern ist offenbar 
dem Vorhandensein einer Epidermis und Cuticula bei den Landblattern zu- 
zuschreiben, durch die die Zellen weitgehend vor dem Strahlungstod ge- 
schiitzt werden, so da. jene andersartige Reaktion in lebenden Zellen statt- 
haben kann. 


b) Verhalten der Chloroplasten in der Nachwirkung der 
Bestrahlung 


Mit den beschriebenen Reaktionen sind die Méglichkeiten der Strahlen- 
einwirkungen auf chlorophyllhaltige Zellen noch nicht erschépft. 

In den Tagen und Wochen nach Abschluf der Bestrahlung, die bei den 
einzelnen (vor allem an Vallisneria vorgenommenen) Versuchen verschieden 
lang durchgefiihrt wurde, zeigten sich charakteristische Unterschiede im Ver- 
halten des bestrahlien Teiles gegeniiber der Kontrolle, und zwar liefen sich 
wiederum verschiedenartige Reaktionen erkennen: 


1. konnie es sein, daf die geringe, wahrend der Bestrahlung eingetretene 
Vergilbung der Chloroplasten unverindert auch wahrend der Nachwirkung 
erhalten blieb; 


2. konnte bei manchen Exemplaren ein Forischreiten der wihrend der 
Bestrahlung mehr oder weniger stark eingetretenen Vergilbung beobachtet 
werden. Auch jetzt waren noch alle Zellen am Leben, jedoch hatte nicht nur 
eine starkere Gelbverfarbung der Chloroplasten eingesetzt, sondern auch 
die Plastidengréfe war deutlich reduziert worden (Abb. 3 und 4). Die 
Granula traten bisweilen stairker hervor als bei den Kontrollplastiden. 
Durch die Bestrahlung war also ein in der Nachwirkung einsetzender Ab- 
bau von Plastidenfarbstoff und Plastidenplasma induziert worden, waihrend 
die Chloroplasten der Kontrollhalfte noch keine Verainderungen zeigten. 
Auch bei Schatienblattern empfindlicher Landpflanzen konnte manchmal 
eine in der Nachwirkung fortschreitende Vergilbung festgestellt werden, die 
mit einem Abbau der Plastidensubstanz bis auf etwa 60—70% der Kontroll- 
plastiden verbunden war, so an Asarum europaeum, Majanthemum bifo- 
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lium, Paris quadrifolia dann, wenn sie von der Unterseite des Blattes her 
mehrere Tage bestrahlt waren. Der Epidermisschutz der Oberseite und viel- 
leicht die dichtere Chloroplasten- und Chlorophyllfiihrung des Palisaden- 
parenchyms scheinen diese Reaktionsweise bei oberseitiger Bestrahlung weit- 
gehend zu verhindern; 

3. konnte auch ein véllig andersartiges Verhalten der Chloroplasten des 
bestrahlien Teiles gegeniiber der Kontrolle in der Nachwirkung in Erschei- 
nung treten: mitunter war bei den am lingsten bestrahlten Individuen, die 
aber noch keine Absterbeerscheinungen zeigten, in den oberen Zellreihen eine 


Abb. 3 u. 4. Sechsstiindige Bestrahlung von Vallisneria gigantea mit Sonnenlicht 
am 10. Mai. Aufnahme am 21. Mai. Plasmolyse mit 0,7 mol KNOs. Vergréfe- 
rung 450. 





Abb. 3. Kontrolle, oberste Zellreihe. Abb. 4. Bestrahlt, oberste Zellreihe. 

Farbung der Chloroplasten: iniensiv Farbung der Chloroplasten: griingelb. 
griin. Induktion des Chlorophyll- und 

Unverindert gegeniiber dem Beginn Chloroplastenabbaues. 


des Versuches. 


Hemmung des Chloroplasten- und Chlorophyllabbaus zu erkennen, die 
dem Beobachter dann deutlich wird, wenn im Konitrollteil eine aphotische 
Alterung mit Vergilbung und Grofenreduktion der Plastiden eingesetzt hat 
(Abb. 5 und 6). Jetzt sind im bestrahlten Teil die Chloroplasten wesentlich 
grofer und intensiver griin gefarbt als im Kontrollteil. Die Zellen lassen sich 
plasmolysieren und deplasmolysieren, jedoch erfolgen diese Reaktionen 
langsamer als bei der Kontrolle. 

Was bedingt nun diese Verschiedenartigkeit der durch die Sonnenstrah- 
lung hervorgerufenen Reaktionen? 

Es wird nach den folgenden Kapiteln deutlich sein, da die Qualitat 
der Strahlung hiefiir eine grofe Bedeutung hat, jedoch muf auBerdem noch 
eine Zuordnung der Reaktionsweise zur erhaltenen Strahlenmenge moglich 
sein, denn auch nach Bestrahlung von einheitlichem Material (Vallisneria) 
mit gleichartiger Strahlung (ungefiltertem Sonnenlicht) konnien bei unter- 
schiedlicher Versuchsdauer die qualitativ verschiedenartigen Reaktionen her- 
vorgerufen werden. 
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Es mu bei dieser Gelegenheit darauf hingewiesen werden, da die Empfind- 
lichkeit des bestrahlten Materials auch bei sorgfiltiger Auswahl nach gleichem Vor- 
icben, Alter, anatomischem Bau usw. sehr verschiedenartig sein kann, so daft sich 
aus dem alleinigen Vergleich der Bestrahlungszeiten nicht immer die richtigen 
Relationen ergeben. 


Sehr schén 1aRt sich die Beziehung zwischen dem Auftreten einer be- 
stimmten Reaktionsart und der erhaltenen Strahlenmenge daraus ersehen, 
da in einem mehrschichtigen Gewebe nach Abschlu& der Bestrahlung in der 
oberen, der Strahlung zugewandten Zellreihe eine andersartige Reaktion in 
Erscheinung treten kann als in der darunter gelegenen Zellreihe; so etwa in 
der obersten Zellreihe Ausbleichungserscheinungen der Chloroplasten in Ver- 
bindung mit dem Zelltod, in den darunter gelegenen Schichten eine geringe 
Vergilbung der Chloroplasten in lebenden Zellen; oder bei den Reaktionen 
in der Nachwirkung in den oberen Zellen eine Indukiion des Chlorophyll- 
und Chloroplastenabbaus, in den tiefer gelegenen ein der Konirolle ent- 
sprechendes Verhalten der Zellen. Wenn dann bei anderen Versuchsexem- 
plaren die Fiérderung des Abbaus in den der Strahlung abgewandten Zell- 
reihen gefunden wird und in den dariiber gelegenen, starker bestrahlten 
Zellen eine Hemmung des Abbaus, so kann man sdhliefen, da die Hemmung 
einem starkeren Einwirkungsgrad der Strahlung zuzuschreiben ist als die 
Férderung. 


Aus diesen Beziehungen laBt sich also einerseits die Zuordnung der 
Reaktionsarten zur erhaltenen Strahlendosis ablesen. Zu den in der Nach- 
wirkung auftretenden Erscheinungen muf allerdings gesagt. werden, daft 
eine gewisse ,, Vergilbungsbereitschaft~ des Blattes fiir den zeitlichen Eintritt 
der Reaktionen sicher von Bedeutung ist, wie dies ja auch vom Etiolement 
bei Verdunklungsversuchen bekannt ist (Molisch 1918). Zum anderen geht 
aus dem Verhalien der: einzelnen Gewebereihen aber auch hervor, daf die 
Strahlenwirkungen lokal einsetzen und — wenigstens zunadchst — auf die 
betroffenen Zellen beschrankt bleiben. 


IIT. Bedeutung der Strahlenbereiche fiir die Erzielung der 
einzelnen Reaktionsarten 


Je nach dem mikroskopischen Bild, das sich bei der Priifung eines Be- 
strahlungsversuches zeigte, konnte man also zu sehr verschiedenen Beurtei- 
lungen der Ergebnisse kommen. Das Ausmaf} der Chlorophyllzerstérung sagt 
zunachst gar nichts iiber den Lebenszustand des bestrahlten Objektes und 
die Reaktionsart der Zellen auf die Bestrahlung aus. Trotz geringen Farb- 
stoffverlustes kann bereits der Strahlungstod der Zelle erfolgt sein — es kann 
aber auch ein héherer Farbstoffverlust waihrend der Bestrahlung eingetreten 
sein (Vergilbung), ohne daf der Lebenszustand der Zelle Schaden gelitten 
hat (Einwirkung intensiver Sonnenstrahlung auf Schattenblatter empfind- 
licher Landpflanzen). Man mufB also bei einer Beurteilung von .,Chlorophyll- 
zerstérungen in der Sonne’ immer das Verhalten der Zelle und die Art der 
Reaktion beachten. 

Die Annahme liegt sehr nahe, daf fiir die einzelnen Reaktionsarten die 
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verschiedenen Strahlungsbereiche méglicherweise in unterschiedlichem Aus- 
maf von Bedeutung sind. Mit der Erkenntnis der Verschiedenartigkeit der 
Reaktionen, die durch Sonnenstrahlung hervorgerufen werden, mul} auch die 
Frage nach dem fiir die Chlorophylizerstérung wirksamen Bereich der Son- 
nenstrahlung aufs neue gestellt werden. Differenzfilterversuche, wie sie im 
folgenden angefiihrt sind, kénnen nur orientierenden Charakter haben; 
quantitative Aussagen sind erst méglich, wenn Versuche vorliegen, die einer- 
seits mit energiegleichem Licht eingeengter Wellenbereiche durchgefiihrt und 
andererseits mit einer mikroskopischen Kontrolle der eingetretenen Reaktio- 
nen verbunden sind. 


Abb. 5 u. 6. Fiinfstiindige Bestrahlung von Vallisneria gigantea mit intensivem Son- 
nenlicht am 9. Juli. Aufnahme am 11. Juli. Plasmolyse mit 0,7 mol KNOs. Ver- 
groéRerung 450 X. 





Abb. 5, Kontrolle, oberste Zellreihe. Abb. 6. Bestrahlt, oberste Zellreihe. 
Farbung der Chloroplasten: ockergelb. Farbung der Chloroplasten: griin. 
Aphotische Altersvergilbung. Hemmung des Chlorophyll- und Chloro- 
plastenabbaus. 


Methodik: Die Objekte wurden in gleicher Weise wie oben beschrieben ex- 
poniert. Farbgliser von Schott & Gen. (Jena) bzw. Fensterglas wurden unter 
Zwischenschaltung kleiner Glasstiickchen auf den Rahmen aufgelegt, so daf ein 
Wasserstrom zwischen Objekt und Filter zirkulieren konnie. 

Versuche (Abb. 7, 8, 9): Von Vallisneria gigantea wurden je vier Blattstiicke 
von 20cm Lange, von der Aurea-Ulme je vier Griinschattenblitter zur Hialfte ab- 
gedunkelt und zur Hialfte unter den Farbfiltern RG:, OG:, GGs, GGs bzw. uniter 
2mm starkem Fensterglas und schlieflich ohne Filter an drei aufeinanderfolgenden 
wolkenlosen Strahlungstagen exponiert. 


Wie aus den Chlorophyllgehalisbestimmungen (Abb. 7) hervorgeht, sind 
auch im lang welligen Teil des Spektrums eindeutig Chlorophyllzerstérun- 
gen erzeugt worden. Jene Vallisneria-Exemplare, die auch die kurzwellige 
Sirahlung empfangen hatten, zeigten jedoch wesentlich starkere Zerstérun- 
gen. Es ging aber aus der zellphysiologischen Untersuchung hervor, daft 
diesem starken Abfall der Chlorophyllgehalte bei Erweiterung des Spek- 
trums nicht eine einheitliche Reaktion zugrunde lag, sondern unter Fenster- 
glas und in den frei exponierten Exemplaren hatten bei diesem Versuch 
Ausbleichungserscheinungen in strahlengeschadigten Zellen eingesetzt, wih- 
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rend unter den Farbgliasern noch alie Zellen am Leben waren und eine 
Vergilbung der Chloroplasten ohne morphologische Anderung des Stromas 
stattgefunden hatte. 


Fiihrt man den Versuch in der Weise durch (Abb. 8 und 9), daft bei saimt- 
lichen Versuchsobjekten, auch in den frei exponierten Blattern, nur Vergil- 
bungserscheinungen der Chloroplasten in lebenden Zellen eintreten — was 
aus den oben geschilderten Griinden bei Blattern von Landpflanzen leichter 
gelingt als bei Submersen —, so verlauft der Abfall der Kurve im kurzwelli- 
gen Teil wesentiich flacher als im Versuch Abb. 7, und zwischen den unter 
Fensterglas und den frei exponierten Exemplaren besteht fast kein Unter- 
schied mehr. Dem UV kommt fiir die Vergilbungserscheinungen lebender 
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Abb. 7. Differenzfilterkurve fiir die Chlorophyllzerstérung bei Vallisneria gigantea 
nach je sechsstiindiger Bestrahlung mit Sonnenlicht am 5., 6. und 7. Juni. 


Blatter wahrend starker Sonnenstrahlung also keine oder nur sehr geringe 
Bedeutung zu. Ob der etwas starkere Abfall im Blau einer bevorzugten Wir- 
kung dieses Spektralbereiches zugeschrieben werden muf oder sich aus der 
Zunahme der Intensitaten durch die Erweiterung der Strahlung bei Differenz- 
filterversuchen erklart, mu8 mit Hilfe von intensitiatsgleichem Licht noch ge- 
priift werden. 


Es wird noch zu untersuchen sein, ob den Vergilbungserscheinungen im ,,Natur- 
versuch“, etwa den Vergilbungen von Sonnenblattern der Aurea-Varietaten, wie sie 
schon nach den ersten Strahlungsperioden des Friihsommers in Erscheinung treten 
(Montfort und Kress-Richter 1950), nur solche Veranderungen, die wihrend 
der Bestrahlung hervorgerufen werden, zugrunde liegen, oder ob méglicherweise 
durch die Strahlung induzierte Vorgange auch in strahlungsarmen Perioden ab- 
laufen. Die Reduktion der Chloroplastengréfe bis zum vélligen Verschwinden 
(Montfort 1948, 1950) la&t sich vielleicht als eine Koppelung der beiden oben be- 
schriebenen Wirkungsweisen, nimlich der Vergilbung der Chloroplasten wahrend 
der Bestrahlung einerseits und der erst in der Nachwirkung in Erscheinung tretenden 
Induktion des Chlorophyll- und Chloroplastenabbaues andererseits auffassen. 


Unter den Farbglisern wurde der Eintritt des Strahlentodes der Zellen 
und der in diesen erfolgenden Ausbleichungserscheinungen der Chloro- 
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plasten, mit Ausnahme eines Versuches mit Echinodorus tenellus unter GG,, 
nie beobachtet. Fiir diese Reaktionsart ist der cero Strahlungsbereich 
also von bevorzugter, wenn 
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der Strahlung an dem plas- Abb. 8. Differenzfilterkurve fiir die Chlorophyll- 
matischen Trager der Farb- zerstérung bei Vallisneria gigantea nach sechs- 
stoffsubstanz an. Die An-_ ‘tiindiger Bestrahlung mit Sonnenlicht am 7. Juni. 
nahme liegt nahe, da durch 

Strahlenschaidigung zunichst einmal die Voraussetzung eines Strahlen- 
angriffs an den Farbstoffmolekiilen geschaffen werden muf. Dies scheint 
bei diesen sehr rasch 
erfolgenden Ausblei- 
chungen in stark strah- 
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den anschlieBend unter 
verschiedenen Farbgli- 
sern bzw. frei dem Son- 
nenlicht exponiert. 

Es zeigte sich nun, daf auch im langwelligen Teil des Spektrums sehr rasch 
Ausbleichungen erfolgt waren, und die beobachieten Zellbilder entsprachen durchaus 
denen, die bei solchen Vallisneria-Blattern gewonnen waren, die von vornherein 
mit ungefiltertem Sonnenlicht bis zur Ausbleichung bestrahlt worden waren. 


Fiir die Reaktionsart der Ausbleichung in Verbindung mit Plasmaschadi- 
gungen ist also das kurzwellige Licht nur insofern von Bedeutung, als da- 


Abb. 9. Differenzfilterkurve fiir die Chlorophyll- 

zerstérung bei Griinschattenblattern einer Aurea-Ulme 

nach je sechsstiindiger Bestrahlung mit Sonnenlicht am 
2., 3. und 4, Juni. 
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durch das Plastidenplasma angegriffen wird. Dann setzt durch das gesamte 
sichtbare Licht eine Farbzerstérung ein, die offenbar auch Carotin und 
Xanthophyll ergreift, so da es nicht zur Vergilbung wie bei der Reaktion 
in lebenden Zellen, sondern zur Ausbleichung der Chloroplasten kommt. 

Diese Reaktionsart muf nicht unbedingt mit dem Zelltod verkniipft sein. Wie 
Montfort! beobachten konnte, ist bei manchen Pflanzen (z. B. Laminaria) das 
Plastidenplasma natiirlihhem Sonnenlicht gegeniiber strahlenempfindlicher als das 
Cytoplasma, so daf es zur Deformierung und Ausbleichung der Chloroplasten in 
noch plasmolysierbaren Zellen kommen kann. 

Verfolgt man die unter verschiedenen Filtern besirahlten Versuchs- 
pflanzen zahlreicher Einze]versuche auf ihr Verhalten wahrend der Nach- 
wirkung der Insolation (Aufenthalt in diffusem Licht), so ergeben sich 
charakteristische Unterschiede in der Wirkung der einzelnen Spektral- 
bereiche. 

Bei den Exemplaren, die der Strahlung > 420 my ausgesetzt waren, zeigte 
sich waihrend der Nachwirkung keine Veranderung gegeniiber dem Zustand 
gleich nach Beendung der Bestrahlung. Der Farbunterschied zur Kontrolle 
war auch nach 14 Tagen noch zu erkennen, eine Gréfenanderung der Pla- 
stiden hatte nicht eingesetzt. 

Bei manchen der frei exponierten, in etwas schwacherem Ausmaft auch 
der unter Fensterglas bestrahlten Exemplare konnte dagegen durch die Be- 
strahlung ein in der Nachwirkung in Erscheinung tretender Abbau der 
Plastidensubstanz und des Chlorophylls induziert werden. Auch eine durch 
die Bestrahlung induzierte Hemmung dieses Abbaus, die sich gegen eine 
aphotische Vergilbung der Kontrolle im Verlauf des an die Bestrahlung an- 
schlieRenden Aufenthaltes im diffusen Licht abhebt, war ausschlieRlich bei 
solchen Exemplaren zu beobachien, die auch kurzwellige Strahlung erhalten 
hatten. 

Fiir diese beiden Reaktionsarten muff also der kurzwellige Bereich des 
Sonnenspektrums und vor allem der ultraviolette Anteil verantwortlich ge- 
macht werden. 


IV. Versuche mit UV-reichem Lampenlicht 


Wie aus den Differenzfilterversuchen hervorging, kommt dem ultravio- 
letten Aniteil der Sonnenstrahlung gerade fiir die typischste Erscheinung der 
Chlorophylizerstérung in lebenden Zellen, namlich der Vergilbung der 
Chloroplasten wahrend der Bestrahlung, eine sehr geringe Bedeutung zu. 

Fiir die anderen Reaktionsarten der Chlorophylleinrichtung auf die Be- 
strahlung aber — der Ausbleichung in Verbindung mit Zelltod oder der In- 
duktion bzw. Hemmung des Chloroplasten- und Chlorophyllabbaus in der 
Nachwirkung — hatte sich die kurzwellige Strahlung als bevorzugt wirksam 
erwiesen. pore 

Die aus den Differenzfilterversuchen gezogenen Sdhliisse auf die Bedeu- 
tung der einzelnen Strahlenbereiche des Sonnenlichtes wurden mit Hilfe von 
Bestrahlungsversuchen in UV-reichem Lampenlicht iiberpriift. 


1 Unveroffentlichte Versuche von 1951. 
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Methodik: Die Versuchspflanzen wurden in gleicher Weise wie im Sonnen- 
licht jeweils zur Halfte abgedunkelt in einen Rahmen eingelegt und in flieRendem 
Leitungswasser bestrahlt. Als Lichtquelle wurde die Osram-Ultra-Vitaluxlampe im 
Abstand von 40cm verwendet, deren Strahlung sich aus dem Hg-Spektrum, das 
unterhalb von 280 my durch den aus Uviolglas bestehenden Glaskolben abgefiltert 
wird, und der Strahlung eines Wolframgliihfadens mit dem Maximum im Ultrarot 
zusammensetzt (ein moéglicher Einflu& dieses Anteils wird durch die Exposition 
unter Wasser weitgehend ausgeschaltet). Bestrahlt wurden vorwiegend Vallisneria 
gigantea, aber auch die anderen im Sonnenlicht gepriiften Objekte. Die Bestrah- 
lungszeiten wurden sehr verschieden gewahlt und die Wirkungen mikroskopisch 
gleich nach der Bestrahlung und wihrend des anschlieRenden Aufenthaltes im 
diffusen Licht verfolgt. 

Es gelang bei diesen Bestrahlungsversuchen nicht, wahrend der Exposition 
in lebenden Zellen Vergilbungserscheinungen hervorzurufen. Schattenblatter 
der Aurea-Ul|me, die im Sonnenlicht schon am Abend eines Bestrahlungstages 
deutliche Vergilbungen der bestrahlten Halften hatten erkennen lassen, 
waren unter der UV-Lampe auch nach 2—3tagiger (je 6stiindiger) Exposition 
unverandert griin, und lediglich die Epidermis war abgestorben. Auch bei 
den Submersen konnte die Reaktion der Vergilbung wahrend der Bestrah- 
lung nicht erreicht werden. Der relativ hohe UV-Anteil des eingestrahlten 
Lichts fiihrte zu Zellschadigungen, bevor in lebenden Zellen eine Vergilbung 
hatte eintreten kénnen. Und nach Abfilterung der UV-Strahlen mit Hilfe 
eines Fensterglases reichte die Intensitaét des nun noch einwirkenden sicht- 
haren Lichts bei dieser Strahlenquelle offenbar nicht aus, um die dem Son- 
nenlicht entsprechende Wirkung hervorzurufen. 

Fir die Ausbleichungserscheinungen der Chloroplasten in Ver- 
bindung mit dem Zelltod war fiir die Strahlenschadigung als Voraussetzung 
der dann einsetzenden raschen Farbstoffzerstérung der kurzwellige Anteil 
des Sonnenlichtes verantwortlich gemacht worden. Auch diese Ansicht wird 
hestatigt durch die Versuche mit der Ultra-Vitaluxlampe: im Sonnenlicht 
erfolgt die Ausbleichung sehr rasch nach Eintritt der Strahlenschadigung, 
so daft fiir beide Erscheinungen bei Vallisneria an starken Strahlungstagen 
etwa die Zeit von 4 bis 6 Stunden angegeben werden kann. In der UV-reichen 
Lampenstrahlung erfolgt der Eintritt des Strahlentodes der obersten Zell- 
reihe nach relativ kurzer Zeit (bei Vallisneria etwa nach 2 Stunden), jedoch 
bedarf es bis zum Hervorrufen merklicher Ausbleichungserscheinungen einer 
wesentlich langeren Bestrahlungszeit (etwa 11 Stunden). Der verzégerte Ein- 
itritt der Ausbleichung erklart sich aus dem Mangel an sichtbarem Licht und 
der relativ geringen Bedeutung des UV fiir die Ausbleichung selbst. 

Die Induktion des Chloroplasten- und Chlorophyllabbaus in der Nach- 
wirkung bzw. die Hemmung dieses Abbaus konnte nach Bestrahlung mit 
der Ultra-Vitaluxlampe in viel ausgepragterer Weise als nach Bestrahlung 
im Sonnenlicht beobachtet werden. Diese Reaktionen traten nach relativ 
kiirzerer Bestrahlungszeit bei einer gréReren Anzahl von Versuchspflanzen 
in Erscheinung als im Sonnenlicht und fiihrten meist zu wesentlich weiter 
fortgeschrittenen Abbaustadien als dort. 

Die UV-Strahlung ist fiir diese beiden Reaktionsarten also bevorzugt 
wirksam. Aus dem Vergleich der Bestrahlungszeiten und den bewirkten 
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Zellveranderungen in verschiedenen Gewebeschichten ging wie bei den Er- 
gebnissen im Sonnenlicht wiederum hervor, daf fiir den Effekt der Hemmung 
des Chlorophyll- und Chloroplastenabbaus in der Nachwirkung eine grofere 
Strahlenmenge erforderlich ist als fiir den Effeki der Férderung dieses Ab- 
baus. 

Die Ergebnisse nach UV-Bestrahlung lassen sich voll parallelisieren mit den von 
Richter (1934, 1935) bei Bestrahlung von Tropaeolum mit Hg-Dampflicht beob- 
adchteten Erscheinungen der ,,Chlorophyllzertriimmerung™, ,,Chlorophylizerstérung” 
und ,,Chlorophyllerhaltung™. 

Bei den _ ,,Chlorophyllzertriimmerungen“ nach lingeren Bestrahlungszeiten 
diirfte es sich um Ausbleichungen des Chlorophylls in Verbindung mit Plasma- 
schidigungen der Plastiden und des Zellplasmas handeln. 

.Chlorophyllzerstérung* wird nach Richter durch die Bestrahlung induziert 
und tritt erst einige Tage nach Abschlu@ der Bestrahlung in Erscheinung, ebenso 
wie die ,,Chlorophyllerhaltung“ sich erst gegen eine Vergilbung der wihrend der 
Bestrahlung geschiitzten Teile abhebt. 

Bei der ,,Chlorophyllerhaltung® der Richterschen Versuche diirfte es sich 
allerdings nicht nur um eine Hemmung des Abbaus in lebenden Zellen handeln, 
sondern der gleiche Farbeffekt, wie bei zahlreichen eigenen Versuchen festgestellt 
wurde, tritt auch dann auf, wenn die Zellen abgetétet worden sind und die UV-Be- 
strahlung zu einem Zeitpunkt unterbrochen wird, da die Chloroplasten noch keine 
wesentlichhen Chlorophyllverluste erlitten haben. In auf solche Weise abgetéteten 
Zellen sind offenbar auch postmortale Eiweift- und Farbstoffzersetzungen auf Grund 
erfolgter Fermentschadigungen unterbunden. Noch wochenlang nach Abschluf der 
Bestrahlung zeigen solche Zellen intensive Griinfairbung der — meist deformierten — 
Chloroplasten. 

Wegen der eingehenden Diskussion der Richterschen Versuche und vor allem 


der von ihm gezogenen SchluBfolgerungen muf auf die Dissertation verwiesen 
werden. 


Y. Vergleich der Reaktionen bei synchroner Bestrahlung 
von verschiedenartigem Versuchsmaterial 


Sehr viele und sehr verschiedenartige Faktoren sind an der Heraus- 
bildung der Strahlenresistenz des Gewebes beteiligt, und sie sind im einzel- 
nen noch nicht zu iibersehen. Neben der Beschaffenheii und der Machtigkeit 
des epidermalen Lichtfilters sind besonders im kurzwelligen Strahlenbereich 
absorbierende Bestandteile des Plasmas, wie Anthocyane, Flavonole und 
Gerbsioffe, von Bedeutung (Metzner 1930, Biinning 1947), wichtig sind 
weiterhin der anatomische Bau der Blatter, Gréfe, Anzahl, Verteilung und 
Farbstoffgehalt der Plastiden, Haufigkeit der Interzellularen u. a. Dazu 
kommen plasmatische Faktoren, die die Resistenz in Abhangigkeit vom Licht- 
feld des Vorlebens (Montfort und Z6llner 1942), vom Alter, vom Wasser- 
gehalt usw. beeinflussen mégen, und schlieflich hat Montfort gezeigt, dal 
man verschiedene erblich gepragte Reaktionstypen von Pflanzen verschie- 
dener Lichtresistenz herausstellen kann. 

Hier mégen nur einzelne vergleichende Versuche angefiihrt werden, die 
einmal auf die anteilmafige Bedeutung der Epidermis am Lichtschutz hin- 
weisen und zum anderen die Abhangigkeit der Farbstoffzerstérung vom 
Chlerophyllgehalt priifen. 
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a) Bedeutung der Epidermis als Lichtschutz 


Quantitative Untersuchungen iiber den Strahlenschutz der Gewebe durch 
die Epidermen sind nur mit Hilfe von spektralen Durchlissigkeitsmessun- 
gen, wie sie von Engelmann (1887), Kohler (1904), Schanderl und 
Kampfert (1933), Biinning (1947) durchgefiihrt wurden, in Verbindung 
mit einer mikroskopischen und farbstoffanalytischen Uberpriifung der Be- 
strahlungsergebnisse méglich. Jedoch ist gerade das Problem der Chloro- 
phylizerstérung im Sonnenlicht in lebenden Blattern so ungeklirt, daf es 
interessant war, einmal qualitativ den Einflu& der Epidermen zu erkennen. 

Oben war schon darauf hingewiesen worden, daft bei der Exposition 
von Unterwasser- und Landpflanzen die Bestrahlungszeiten verschieden 
gewahlt werden muften, wenn man vergleichbare Reaktionen erzielen wollte 
bzw. daf bei synchroner Exposition bei den Unterwasserblattern mikro- 
skopische Bilder der Zell- und Chloroplastenschadigungen angetroffen wer- 
den konnten, die einer weit starkeren Strahleneinwirkung zugeschrieben 
werden muften als die entsprechenden Reaktionen der Landblatter. Gegen 
die Annahme, es handle sich hiebei um eine unterschiedliche Empfindlichkeit 
der Farbstoffeinrichtungen, spricht die Tatsache, daft sich die Aurea-Varie- 
taten im Bereich der Landpflanzen als Vertreter des empfindlichsten Typs 
erwiesen hatten, wahrend Vallisneria im Bereich der submersen Wasser- 
pflanzen sich relativ stabil verhielt. Man kann also wohl auf eine erhebliche 
Herabminderung der Empfindlichkeit der Zelle durch die Epidermis 
schlieRen. 

Zum gleichen Schluk kommt man, wenn man sich vergegenwartigt, da 
die Erzielung von Vergilbungserscheinungen in lebenden Zellen bei den 
Submersen in ungefilterter Sonnenstrahlung nur sehr schwer gelingt 
(vgl. S. 216), da& jedoch unter F arbglasern Chlorophylizerstérungen bis zu 
50% in lebenden Zellen festgestellt worden waren (Abb. 7). Das gleiche Aus- 
maf der Vergilbung in lebenden Zellen wurde bei Blattern der Aurea-Ulme 
nach gleicher Bestrahlungszeit in ungefilterter Sonnenstrahlung erreicht 
(Abb. 9). Auch diese Gegeniiberstellung deutet auf eine Schutzfunktion der 
Epidermis vor allem gegeniiber dem zellschadigenden Anteil der Sonnen- 
strahlung. 

Dies wird nun auch bestatigt durch Vergleichsuntersuchungen, die in der 
Weise vorgenommen wurden, daf einerseits Landblatter mit partiell ent- 
fernter Epidermis bestrahlt wurden und diese Epidermisstiickchen ihrer- 
seits Unterwasserblattern aufgelegt wurden. 

Es wurden solche Landbliatter gewahlt (Bellis perennis, Chrysanthemum sege- 
tum, Rumex acetosella u.a.), bei denen sich die Epidermis auf der Unterseite so 
lésen lie&, da& die darunterliegenden Parenchymzellen in ihrer Lebensfahigkeit 
nicht geschadigt waren. Die Kontrollpartien liefen sich auch noch nach Abschluf 
der Versuche plasmolysieren. Die abgetrennten Epidermisteilchen, die jedoch meist 
nicht mehr voll lebensfahig waren, wurden mit Hilfe von diinnen Quarzplattchen 
auf Vallisneria-Blatteile aufgelegt. 

Die geringere Strahleneinwirkung in den epidermisbedeckten Paren- 
chymzellen laft sich am Ausmaf? der eingetretenen Reaktion er- 
kennen. Beim Abfangen geeigneter Bestrahlungszeit kann man den Fall 

Protoplasma, Bd. XLI/2. 15 
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beobachten, daf verschiedenartige Reaktionen in den frei exponierten 
chlorophyllfiihrenden Zellen gegeniiber den epidermisbedeckten Zellen her- 
vorgerufen werden kénnen, namlich Strahlentod und Ausbleichung in den 
nicht geschiitzten Zellen (auch bei den Landpflanzen!) gegeniiber einer 
Vergilbung in lebenden Zellen in den mit Epidermis bedeckten Partien. 

Entsprechende Verschiebungen in der Art und dem Ausmaf der Reak- 
tionen konnten auch beim Verhalten in der Nachwirkung beobachtet werden. 

Die Beeinflussung der Strahlenresistenz durch die Vorschaliung eines 
Epidermisfilters ist also sehr deutlich, besonders fiir jene Reaktionen, die 
durch die kurzwellige Strahlung bevorzugt hervorgerufen werden, jedoch 
lassen sich — wie schon oben gesagt — nicht alle Unterschiede des Resistenz- 
vermégens verschiedener Pflanzen hierauf zuriickfiihren. Montfort (1950) 
konnte durch Gegeniiberstellung von Membrandicken und Chlorophyll- 
zerstérungen im Sonnenlicht bei verschiedenen Pflanzen zeigen, dafi eine 
Gleichlaufigkeit von Machtigkeit des epidermalen Hautfilters und Ausmaf 
der Chlorophyllzerstérung in vielen Fallen nicht gegeben ist und daf Ver- 
treter des labilen Typs auch sehr dicke Epidermisauffenwinde besitzen 
kénnen. Auch in eigenen Untersuchungen zeigten sich Beispiele, die viel- 
leicht auf eine erblich gepragte Verschiedenheit der Strahlungsempfindlich- 
keit der Gewebe deuten und sich aus morphologischen, anatomischen und 
Gkologischen Gesichtspunkten heraus nicht erklaren liefen. 


b) Bedeutung der Hihe des Ausgangschlorophyllgehaltes fiir 
das Ausma® der Zerstérungen 


Altere Erfahrungen iiber unterschiedliche Chlorophyllzerstérungen bei 
dunkler und heller gefarbten Versuchspflanzen wurden immer vom rein 
farbstoffanalytischen Standpunkt aus zu deuten versucht. An die Arbeiten 
von Wiesner (1874) und Reinke (1885) schlieRen die Untersuchungen von 
Iwanowski (1913) an, der bei heller gefarbten Helodea-Arten eine wesent- 
lich starkere Chlorophyllzerstérung im Sonnenlicht findet als bei dunkler 
gefarbten Arten und diese Eigenschaft mit dem kolloidalen Zustand des 
Chlorophylls in Zusammenhang bringt. 

Wenn jedoch der durch Bestrahlung erfolgende Chlorophyllabbau auf 
sehr verschiedene Weise in der Zelle erfolgen kann, ist es nétig, auch diese 
Untersuchungen neu zu werten und vor allem mit einer vergleichend-mikro- 
skopischen Beurteilung der eingetretenen Farbstoffzerstérungen zu ver- 
binden. 

Versudh: Der basale Teil eines Vallisneria-Blattes, bei dem ein allmahlicher 
Ubergang der Farbténung von ganz heller Griinfarbung an der Basis bis zu intensiv 
griiner Farbung nach der Spitze zu festzustellen war, wurde in regelmafigen Ab- 


sténden mit schmalen Kontrollstreifen abgedeckt und 6 Stunden lang mit intensivem 
Sonnenlicht bestrahlt. 

Zur Bestimmung der Farbstoffgehalte vor und nach der Bestrahlung wurden 
gleich alte Vallisneria-Blatter unterschiedlicher Farbung an zwei aufeinanderfolgen- 
den, maftig starken Strahlungstagen der Sonne exponiert, die Werte auf die je- 
weilige Kontrolle bezogen und die Ausgangschlorophyllgehalte zueinander ins Ver- 
hdltnis gesetzt. 
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Dje Relativwerte der Farbstoffgehalte nach Abschluf der Bestrahlung 
gehen aus Tab. 1 hervor. Es ergeben sich bei dieser Versuchsanordnung somit 
tatsaichlich betrachtliche Unterschiede im Abbau je nach den Ausgangs- 
chlorophyllgehalien und die hellsten Blatter weisen die starksten Zerstérun- 
gen auf. Jedoch zeigt die mikroskopische Uberpriifung, da man nicht vom 
Verhalien des Farbstoffes als solchem bei der Beurteilung dieses Ergebnisses 


Tab. 1. Abhiaingigkeit des Chlorophyllverlustes vom Farbstoff- 
gehalt der bestrahlten Blattstiicke von Vallisneria gigantea nach 
zweitagiger Bestrahlung mit maéfig starkem Sonnenlicht. 





Abnahme des 
Relative Chlorophyll- Art der eingetretenen 

Farbton des Blattes |(y1orophyligehalte| gehaltes wahrend Reaktion 

der Bestrahlung 








Dunkelgrin. . . 100 100 —> 90 Vergilbung in lebenden 
Mittelgrin ... 84 100 —> 82 Zellen 
Heligrin. . . . 46 100 59 Ausbleichung in stark 


strahlengesch. Zellen 











ausgehen darf, sondern wiederum jene Verschiedenartigkeit der Reaktionen 
beriicksichtigen mu. In den hellen Teilen, deren Konirollzellen nur wenige, 
ziemlich kleine, hell gefarbte Chloroplasten aufwiesen, waren die Zellen 
abgestorben, die Chloroplasten ausgebleicht und deformiert. In den starker 
griin gefarbten Partien dagegen lebten die Zellen, und die Chloroplasten 
zeigten Vergilbungserscheinungen, die bei den Teilen mittleren Chlorophyll- 
gehaltes vielleicht etwas starker in Erscheinung traten als in den am'meisten 
Chlorophyll enthaltenden Partien. Die gréfere Empfindlichkeit der helle- 
ren Abschnitte ist also nicht auf eine schnellere Zerstérung des Farbstoffes 
in vivo” zuriickzufiihren, sondern durch die starke plasmatische Schadi- 
gung wurde die Voraussetzung zur schnellen Farbstoffzerstérung gegeben. 
Die relativ geringe Zerst6rung in den dunklen Zellen kann vielleicht sogar, 
wie dies auch Pringsheim (1879) annimmt, auf einen Strahlenschutz des 
Zellplasmas durch die Chloroplasten hindeuten. Ob der Unterschied zwi- 
schen den Werten der Chlorophylizerstérung in den beiden intensiver ge- 
farbten Exemplaren in der Weise gedeutet werden kann, daf man eine 
gréRere Resistenz der dunkelsten Blatteile annehmen darf, mu Unter- 
suchungen vorbehalten bleiben, denen Absolutwerte zugrunde liegen, und 
geht aus den Relativwerten (10 und 18%), zumal sie nur geringe Unter- 
schiede zeigen, nicht deutlich genug hervor. 


Auch bei den Ergebnissen Iwanowskis, der nach wenigen Stunden 
Bestrahlung mit Sonnenlicht an Helodea-Blattern bis zu 31% Chlorophyll- 
zerstérungen erhielt, mu mit solchen starken plasmatischen Schadigungen 
und der damit verkniipften Verschiebung der Zeitkomponente fiir die 
Chlorophylizerst6rung gerechnet werden. 


i 
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VI. SchluSbetrachtungen 


Vergleicht man die nach Bestrahlung mit Sonnenlicht in Erscheinung 
tretenden Reaktionsarten der chlorophyllfiihrenden Zellen, so kann man 
unterscheiden zwischen solchen Strahlenwirkungen, die direkt am Chloro- 
plasten ansetzen und sich schon wiahrend der Bestrahlung durch eine Farb- 
stoffzerstérung zu erkennen geben, und sekundaren Strahlenwirkungen, die 
erst nach einer Induktionszeit von mehreren Tagen oder Wochen nach Ab- 
schluf der Bestrahlung am Verhalten der Chloroplasten deutlich werden. 

Den Ansatz der Strahlenwirkung bei der Chloroplastenvergil- 
bung wahrend der Bestrahlung zu deuten ist schwierig. Die Wirksamkeit 
des ganzen Spektrums, auch des roten Teils, spricht fiir einen direkten An- 
griff auf das Farbstoffmolekiil selbst. Nimmt man mit Reinke (1885) an, 
daf die Chlorophyllizerstérung nach Mafgabe der Absorption erfolge, so 
lat sich die etwas starkere Wirkung der auch den kurzwelligen Anteil ent- 
haltenden Strahlung vielleicht aus der Zunahme der Energie bei Erweiterung 
des Spektrums im Rahmen von .Differenzfilterversuchen und aus dem 
2. Absorptionsmaximum des Chlorophylls im Violett erklaren. Versuche 
mit energiegleidiem monochromatischem Licht miissen hier ansetzen. 

Jedoch laRt sich eine solche Anschauung nicht mit der Erfahrung ver- 
einen, daft verschiedenartige Pflanzen verschieden resistent sein kénnen. Die 
Tatsache, da Vergilbungen besonders leicht an Objekten beobachtet werden 
kénnen, die an ein maRiges Lichtfeld angepaft sind, legt die Vermutung 
nahe, da plasmatische Faktoren auch an dieser Reaktion beteiligt sind. 

Die Ausbleichungserscheinungen der Chloroplasien in Verbin- 
dung mit einer Strahlenschadigung der Zelle lassen sich, wie die Differenz- 
filterversuche deutlich gezeigt hatten, nicht aus einer Chlorophyllzerstérung 
nach Mafigabe der Absorption des Farbstoffes verstehen, sondern hier muff 
zunachst ein Angriff an der plasmatischen Tragersubstanz der Plastiden 
angenommen werden. 

Gessner (1940) hat versucht, solche Erscheinungen von ,,Extremem 
Sonnenstich“ aus einem durch die Versuchsanordnung bedingten Mangel an 
CO: mit Hilfe der von Noack (1925) aufgestellten Theorie der photo- 
dynamischen Wirkung des Chlorophylls zu erklaren. 


¢ 


Noack stellte durch Benzidin-, Carotin- und Xanthophyllizusatz zu Chloro- 
phyllésungen bei Bestrahlung eine photodynamische Wirkung des Chlorophylls auf 
diese Begleitstoffe fest, wobei das Chlorophyll selbst zunachst vor Photooxydation 
geschiitzt wurde. Er deutete Abtétungserscheinungen, die er bei Bestrahlung leben- 
der Fontinalissprosse mit Sonnenlicht oder intensivem Nitralicht bei gehemmter 
Assimilation erhielt (Bestrahlung in CO2-freiem Medium oder Zusatz assimilations- 
hemmender Stoffe, wie Phenylurethan, SO:), in der Weise, daf er eine Zellschadigung 
infolge der photodynamischen Wirkung des Chlorophylls wegen des Ausfalls des 
natiirlihhen Energieakzeptors (CO2) annahm. 


Montfort (1941) ist einer Riickfiihrung des extremen Sonnenstiches auf 
CO:2-Mangel schon begegnet, und auch bei eigenen Untersuchungen konnten 
die bei empfindlichen Landpflanzen beobachteten Effekte in gleicher Weise 
auch bei emerser Bestrahlung festgestellt werden. AufSerdem konnten bei 
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den Versuchen mit Strahlung verschiedener Wellenlangen im roten Teil des 
Spektrums niemals solche Ausbleichungsetscheinungen in Verbindung mit 
Zelltod beobachtet werden, wie man dies bei einer photodynamischen Wir- 
kung des Chlorophylls annehmen miifte. 


Jedoch geht die Noacksche Theorie nicht nur von CO2-Mangel, sondern 
ganz allgemein davon aus, daft eine Assimilationshemmung vorliegen muf. 
Nach Montfort (1941) kénnen solche — zuniachst reversible — Assimila- 
tionshemmungen durch Starklicht hervorgerufen werden, und zwar bei 
unterschiedlich strahlenresistenten Formen verschieden stark. Fiir die spek- 
trale Wirksamkeit der Strahlung fiir die Erzielung der Ausbleichungen und 
Zellschadigungen ware demnach die Absorption jener Zellbestandteile ver- 
antwortlich, an denen der Strahlenangriff bei der Assimilationshemmung 
ansetzt. Der kurzwellige Strahlungsanteil ist hierfiir bevorzugt wirksam. 
Diesem gegeniiber sind aber wiederum auch andere Zellbestandteile sehr 
empfindlich, so daft auch ohne eine energieiibertragende Wirkung des Chloro- 
phylls durch diesen Strahlungsanteil Plasmaschaédigungen bewirkt werden 
kénnen. Es ist aber durchaus denkbar, daft nach einer solchen durch Stark- 
licht erfolgten Assimilationshemmung und dem damit verbundenen Weg- 
fall des Energieakzeptors eine photodynamische Wirkung des Chlorophylls 
einsetzen und Plasmaschadigungen beschleunigen kann. 


Auf eine Beschleunigung solcher Schaédigungen auf Grund photodynamischer 
Wirkungen des Chlorophylls deuten einige Versuchsergebnisse, wie etwa der Be- 
fund nach submerser und emerser Bestrahlung von Funkia ovata, wobei unter 
lebenden Epidermiszellen abgetétete chloroplastenfiihrende Parenchymzellen 
angetroffen werden konnten, die ausgebleichte und deformierte Plastiden besafen- 


Daf — nach erfolgter Plasmaschadigung — an der Ausbleichung 
selbst photodynamische Wirkungen des Chlorophylls beteiligt sind, die sich 
in- einem unterschiedlichen Abbau der einzelnen Farbstoffe gegeniiber den 
Werten bei Bestrahlung jedes einzelnen Farbstoffes aufern, ist sehr wahr- 
scheinlich. Quantitative Untersuchungen miissen hier ansetzen. 

Ganz andere physiologische Zusammenhinge diirften der Induktion 
bzw. Hemmung des Chlorophyll- und Chloroplastenabbaus 
in der Nachwirkung der Bestrahlung zugrunde liegen. In der Sonne 
hatten nur jene Objekte solche Reaktionen gezeigt, die den kurzwelligen 
Strahlungsanteil empfangen hatten. In kiinstlicher, dem Sonnenlicht gegen- 
iiber UV-reicherer Strahlung waren diese Erscheinungen noch éfter und 
deutlicher hervorgetreten als dort. Betrachtet man diese bevorzugte Wirkung 
der ultravioletten Strahlung und vor allem die Gegensatzlichkeit der Er- 
scheinungen — namlich die Férderung der Vergilbung einerseits und ihre 
Hemmung andererseits, beides im Vergleich zum Verhalten der Konitroll- 
plastiden —, so scheint die Annahme berechtigt, daft es sich um einen Angriff 
an einem chlorophyll- und chloroplastenabbauenden Fermentsystem han- 
delt, der einmal als Aktivierung und bei zu starker Sirahlendosis als In- 
aktivierung in- Erscheinung tritt. 

Eine Groéfenreduktion der Plastiden unter Vergilbungserscheinungen 
kann durch sehr verschiedenartige Beeinflussungen erreicht oder auch im 
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natiirlichen Lebensgeschehen beobachtet werden. Wieler (1937) bezeichnet 
folgende Vergilbungserscheinungen als vollig einheitliche Vorgiinge, indem 
er die Vergilbung im Sinne von Mothes (1931) als Charakteristikum des 
abbauenden Eiweiftstoffwechsels auffaft: 

1. bei der herbstlichen Vergilbung, 

2. bei der Verdunkelung vieler Pflanzen, 

3. vorzeitiges Vergilben bei groRer Trockenheit im Sommer, 

4. im Schatten bei sehr dichtem Stand der Baume, 

5. im Licht bei Anwesenheit von COs:, 

6. bei der Einwirkung von SO2 (Buche). 

Die durch Sirahlung induzierte, in der Nachwirkung in Erscheinung tre- 
tende Vergilbung la&t sich nun durchaus in diese Reihe einordnen, kénnen 
doch nach UV-Bestrahlung (Osram-Ultra-Vitaluxlampe) Abbaustadien er- 
reicht werden, die zu einer Verkleinerung der Plastiden bis zur ockergelben, 
granulaartigen Gebilden fiihren, die sich in diesem Zustand zu Klumpen 
oder Ketten zusammenlagern kénnen, bis schlieflich der Zelltod eintritt. 
Die gleichen Erscheinungen beschreibt Sachs (1862) fiir die herbstliche Ver- 
gilbung oder Busch (1889) fiir die Vergilbung der Blatter im Dunkeln. 

Auch die von Richter (1935, ,,Chlorophyllzerstérung“) und Pirschle 
(1942) beschriebenen Vergilbungserscheinungen bei UV-Bestrahlung sind 
hier einzuordnen. 


Gegen die Annahme Wielers, es handle sich bei den verschiedenen Vergilbungs- 
erscheinungen um villig einheitliche Stoffwechselablaufe, muff jedoch Stellung ge- 
nommen werden. Der Irreversibilitat des Abbaus etwa bei der herbstlichen Ver- 
gilbung steht die Fahigkeit zum erneuten Aufbau von Plastidensubstanz und Farb- 
stoff bei etiolierten Pflanzen geeigneter Stadien gegeniiber (Kiihlhorn 1904, 
Meyer 1918). Auch die Abbauwerte der verschiedenen Plastidenfarbstoffe stimmen 
in ihren Relationen bei. den einzelnen Erscheinungen nicht iiberein (Egle 1944). 
Schumacher (1928) konnte feststellen, da& Eiweifizerfall, Chloroplastenschwund 
und Farbstoffabbau nicht notwendig miteinander gekoppelt sind. 


Die Erscheinung der ,,Chlorophyllerhaltung*, der Hemmung des Chloro- 
phyll- und Chloroplastenabbaus, ist meines Wissens nur noch von Richter 
als Strahlenwirkung beschrieben worden. Dagegen findet sich eine reiche 
Diskussion iiber das Griinbleiben von Blatteilen, die durch Knickung oder 
Einschnitte vom iibrigen Blatt abgetrennt wurden (Stahl 1909, Molisch 
1918, Schumacher 1938), oder iiber ,,griine Inseln“, die durch Insekten- 
fra oder Insektenstiche, Pilzbefall usw. hervorgerufen werden kénnen, 
indem sie eine Altersvergilbung des iibrigen Blattes nicht in gleichem Mafe 
mitmachen (Richter 1915, 1934, Kiister 1935). 

Die Deutung der Erscheinungen als Folge einer Verstopfung der Leit- 
biindel im Sinne der Stah|schen Theorie mu — im Gegensatz zur Ansicht 
Richters — fiir die durch Strahlenwirkung hervorgerufene Hemmung ab- 
gelehnt werden, denn es haben sich hierfiir keinerlei Anhaltspunkte ergeben. 

Wenn im Querschnitt eines bestrahlten Vallisneria-Blattes mit minimal aus- 
gebildetem Leitungssystem die ebersten Zellen eine Hemmung des Abbaus ‘zeigen 
und die direkt daran anschlieRenden darunter liegenden Zellen an der im Kontroll- 
ieil ablaufenden Vergilbung teilnehmen; wenn dann auferdem zwischen den Zellen 
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der obersten Schicht, die jene Hemmungserscheinungen zeigen, schmale Streifen ein- 
geschaltet sind, die wahrend der Bestrahlung von Rahmenschniiren beschiitzt waren 
und jetzt ebenfalls an der Vergilbung der Kontrolle teilhaben, so kann eine Ab- 
leitungshemmung durch Verstopfung der Leitbiindel wohl nicht die Ursache sein. 
Der Angriff mu vielmehr an der reagierenden Zelle selbst erfolgt sein. 

Nimmt man als Erklarung fiir die Abbauhemmung die Inaktivierung des 
wirksamen Fermentsystems, so lassen sich auch die StahIlschen Versuche 
und die ,,griinen Inseln“ in einem weiteren Rahmen begreifen: man gelangt 
zu einem Verstandnis dieser Erscheinungen, wenn man annimmt, daf eine 
hormonale Regelung des Abbaus erfolgt. Fiir das Proteolytische System 
wurde eine solche Regelung von Mothes (1931) wahrscheinlich gemacht. 
Der natiirliche Ablauf des Abbaus kann nun auf verschiedene Weise gestirt 
werden: entweder durch einen direkten Angriff in den betroffenen Zellen 
am Fermentsystem selbst (z. B. durch Strahlung induzierte Abbauhemmung) 
oder aber durch Unterbrechung des hormonalen Stroms (Verstopfung oder 
Unterbrechung der Leitungsbahnen). Gerade die Beobachtung, daf auch 
bei unterbrochenen Ableitungsbahnen, nur zu einem spateren Zeitpunkt, 
eine Vergilbung méglich ist (Molisch 1918, Schumacher 1928, Michael 
1936), spricht fiir eine solche Deutung. 


VII. Zusammenfassung der Ergebnisse 


Priift man mit Sonnenlicht bestrahlte Blatter von submersen Wasser- 
pflanzen oder empfindlichen Landpflanzen 1. nach Abschluf der Bestrahlung 
und 2. nach einigen Tagen Aufenthaltes im diffusen Licht auf Chlorophyll- 
verluste, den Lebenszustand der Zellen und das Aussehen der Plastiden, 
so erkennt man ganz verschiedene Reaktionsarten der Zellen auf eine er- 
folgte Bestrahlung: 3 


1. kann wahrend der Bestrahlung eine Vergilbung der Chloroplasten ohne 
morphologische Anderung der Plastiden und ohne Schadigung des Lebens- 
zustandes der Zelle eintreten; 


2. kénnen wahrend der Bestrahlung auch Ausbleichungserscheinungen 
der Plastiden erzielt werden, die mit einer starken Strahlenschadigung des 
Plastiden- und Zellplasmas verbunden sind. Die Chloroplasten sind mehr 
oder weniger deformiert und verklebt. Der Farbstoffabbau verlauft nicht 
iiber gelbe Farbstadien, sondern man kann griine, blafgriine und véollig 
ausgebleichte Plastiden in abgestorbenen Zellen antreffen. 

Wahrend des Aufenthaltes bestrahlter Versuchspflanzen in diffusem 
Licht konnten weitere, auf die Bestrahlung zuriickfiihrende Reaktionen der 
Chloroplasten festgestellt werden: es kann 

3. eine Férderung des Chloroplasten- und Chlorophyllabbaus eintreten, 
so da eine mit Vergilbung verbundene Gréfenreduktion der Plastiden 
zu beobachten ist; 

4. kann auch die entgegengesetzte Keaktion eintreten: eine Hemmung des 
Chlorophyll- und Chloroplastenabbaus, die dann in Erscheinung tritt, wenn 
im Kontrollteil eine aphotische Vergilbung eingesetzt hat. Die bestrahlien 
Teile treten dann griin gegeniiber der Kontrolle heraus. 
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Bei allen Reaktionsarten war zu erkennen, daft die Schddigungen lokal 
einsetzen und die der Strahlenquelle zugekehrten Zellschichten eine starkere 
Schidigung zeigen als die ihr abgekehrten Zellen. Mitunter weist bei mehr- 
schichtigen Geweben (Vallisneria) die oberste Zellschicht eine andere Art des 
Eingriffs am Chlorophyllapparat auf als die unterste Reihe. Daraus wird 
auf eine Beziehung zwischen der erzielten Reaktionsart und der empfan- 
genen Strahlenmenge und den Reaktionsarten untereinander geschlossen. 

Differenzfilterversuche zeigten, da eine Vergilbung der Chloroplasten 
wahrend der Bestrahlung in lebenden Zellen vor allem auf das sichtbare 
Licht zuriickzufiihren ist, wobei auch in roter Strahlung bei geniigend langer 
Exposition deutliche Vergilbungserscheinungen beobachtet werden konnten. 
Die beiden in der Nachwirkung in Erscheinung tretenden Reaktionsarten 
waren nur bei solchen Exemplaren zu erkennen, die auch den kurzwelligen 
Strahlungsanteil empfangen hatten. Bei den Ausbleichungserscheinungen 
in Verbindung mit Zelltod muff zunachst durch eine Schadigung der plas- 
matischen Chloroplastensubstanz die Voraussetzung fiir eine dann erfol- 
gende Farbstoffzerstérung geschaffen werden. Hiebei ist der kurzwellige 
Strahlungsanteil bevorzugt wirksam. Die Ausbleichung selbst erfolgt im 
ganzen Spektrum. 

Bestrahlungsversuche mit UV-reichem Lampenlicht bestitigten die mit 
Hilfe der Differenzfilterversuche gewonnenen Erkenntnisse iiber die fiir 
die Chlorophylizerstérungen wirksamen Wellenbereiche. Die Vergilbung 
in lebenden Zellen wahrend der Bestrahlung konnte nicht erreicht werden, 
dagegen traten die in der Nachwirkung zu beobachtenden Wirkungen an den 
Chloroplasten deutlicher in Erscheinung als im Sonnenlicht. 

Vergleichende Versuche lieRen die Bedeutung der Epidermis fiir den 
Strahlenschutz des Parenchyms erkennen. 

Die Frage der Chlorophyllzerstérung in Abhangigkeit vom Chloro- 
phyligehalt wurde erneut iiberpriift und darauf lingewiesen, daf bei der 
Beurteilung der Ergebnisse das mikroskopische Zellbild und damit die Art 
der erzielten Reaktion beriicksichtigt werden muf. 

Der Angriff der Strahlung bei der Erzielung der verschiedenen Reak- 
tionsarten wird diskutiert. 


Fiir die Anregung der vorliegenden Arbeit und das stete férdernde Inter- 
esse an den Untersuchungen méchte ich Herrn Prof. Dr. C. Montfort auch 
an dieser Stelle herzlich danken. Auch Herrn Prof. Dr. K. Egle danke ich 


fiir wertvolle Unterstiitzung. 
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Premiére partie 
L’action des cancérigénes 


Le caractére le plus frappant du tissu cancéreux a été mis en évidence 
par les travaux de Warburg et ses éléves : La cellule cancéreuse présente 
une anomalie remarquable dans le mécanisme de sa respiration; ses oxy- 
dations sont amoindries et sa glycolyse est plus intense. Dans quelle mesure 
laction des substances cancérigénes peut elle modifier la respiration des 
cellules normales? 

Dans une premiére série de recherches, M"* Pourbaix (1934) a étudié 
l'action du benzopyréne et celle du dibenzanthracéne, sur les coupes de 
tissus des organes du Rat et du Cobaye. La respiration de la rate est 
considérablement diminuée, celle du cerveau |’est moins, celle du foie parait 
peu sensible. Les résultats, quoique positifs, ne sont pas trés marqués. 
Ils sont en accord avec ceux qui ont été apportés par les recherches de 
Ichiro Hayashi et Kavoase Osamu. 

Dans une deuxiéme série de recherches, M'* Pourbaix (1938) a montré 
que le styryl 430 peut diminuer la respiration de la Levure vivante. 


I. Méthode de recherches 


Nos recherches se rapprochent des travaux sur la Levure, parce qu’elles 
portent sur des cellules vivantes, mais la technique utilisée est différente 
de celle de M"* Pourbaix. 

Nous avons essayé de mettre en évidence |’action de divers cancérigénes 
sur la respiration cellulaire, en appréciant dans quelle mesure |’absorption 
de trés faibles quantités d’un cancérigéne, par la cellule vivante, modifie le 
rythme des oxydations intracellulaires. 

Un fragment microscopique de tissu vivant est divisé en deux parties 
égales. Une de ces parties est placée sur lame dans un milieu A; l’autre 
est placée sur une autre lame et au méme moment dans la méme quantité 
d'un milieu B qui ne différe de A que par la présence de traces d’un 
cancérigéne. 

Aprés un séjour dont la durée est variable suivant les expériences, on 
ajoute, au méme moment, a chacune des deux préparations, le méme nombre 
de goutites du méme leucodérivé, puis, chaque préparation est recouverte 
d'une lamelle. 

On étudie alors la réoxydation du leucodérivé ayant pénétré dans les 
cellules. L’intensité de la coloration observée permet d’apprécier le rythme 
des oxydations intracellulaires. 


II. Action du benzopyréne 
1. Les tissus végétaux 
a — Epiderme du filet de l’étamine de Gypsophile. 
Le milieu A est une solution de Ringer, le milieu B contient, dans le 


Ringer, 1/4000 de benzopyréne. Le séjour dans chaque milieu est de 40 minutes. 
Le réactif est le leucodérivé du violet de crésyl. 
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b — Epiderme de feuille d’Iris pris dans une région dépourvue de chloro- 
phylle. 

Les conditions de milieux et de durée de séjour sont les mémes que dans 
l’expérience précédente; mais ici, deux expériences ont été réalisées, l'une 
avec le leucodérivé du violet de crésyl, l’autre avec le leucodérivé du vert 
Janus. 

c — Epiderme du caléoptile d’Orge. 

Les conditions sont les mémes. Le leucodérivé est celui du bleu de toluy- 
léne. 

d — Trés jeunes ovules d’Orchis. 

Les conditions de milieux et de séjour sont les mémes. La durée de séjour 
est d’une heure. Le réactif est le leucodérivé du bleu de crésy]l. 

e — Trés jeunes ovules de Gypsophile. 

Les conditions sont les mémes que pour l’expérience précédente, mais la 
durée du séjour est seulement de 40 minutes. 


Résultats. Les résultats obtenus sont concordants. Dans chacune des 
expériences faites, la recoloration du leucodérivé absorbé est plus faible et 
plus lente dans les cellules qui ont subi l’action du cancérigéne. L’absorption 
de traces de benzopyréne a diminué nettement le pouvoir d’oxydation intra- 
cellulaire. 


2. Les tissus animaux 


Glande salivaire de la larve de Chironome. 

Dans chaque expérience, on compare entre elles les deux glandes fraiche- 
ment préparées provenant du méme individu. 

Le milieu B différe du milieu A par la présence de 1/10.000 de benzo- 
pyréne. Le séjour dure de 10 a 20 minutes suivant les expériences. 

Les leucodérivés des substances ci dessous ont été utilisés : rouge neutre, 
bleu de toluidine, rosinduline. 

Vingt-six individus ont été étudiés avec un milieu A constitué par une 
solution de Ringer. 

Sept individus ont été étudiés avec un milieu A constitué par du Ringer 
glucosé (glucose 1/100). 

Dans presque toutes les expériences, on constate que |’absorption de 
traces de benzopyréne par la cellule entraine une diminution du pouvoir 
oxydant intracellulaire. 

Les résultats sont, en général, plus nets pour les glandes étudiées en 
milieu Ringer glucosé. 

L’action d’amoindrissement du pouvoir d’oxydation varie d'‘intensité sui- 
vant l’individu traité. Pour trois individus, étudiés en milieu A constitué 
par du Ringer, elle a été nulle. En outre, sur un autre individu, étudié aussi 
en milieu Ringer, avec le leucodérivé de la rosinduline, une action du benzo- 
pyréne, d’asséz courte durée (10 minutes) a donné un résultat inattendu : le 
pouvoir oxydant des cellules traitées par le cancérigéne a légérement aug- 
menté, 
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Divers essais effectués montrent que les concentrations les plus favorables 
a l'action du benzopyréne dans la diminution du pouvoir d’oxydation sont, 
pour le type cellulaire étudié, de 0,5 a 2/10.000; mais, méme dans ces limites, 
il peut arriver, exceptionnellement, que le cancérigéne exerce une action 
nulle ou inversée. 


3. La sensibilité des divers tissus d'un organisme 


Nous venons de voir que le benzopyréne, a doses convenables, diminue le 
pouvoir d’oxydation de la cellule dans des types cellulaires trés divers. 
L’importance de cette action varie suivant l’individu traité. Existe-t-il chez 
un individu des différences de sensibilité entre les divers tissus? 

Sur des Crapauds, males et femelles, le benzopyréne n’a aucune action 
sur le tissu musculaire strié, ni sur le tissu nerveux, mais il diminue le pou- 
voir oxydant des cellules intestinales. 

Chez les Crabes, sur 7 individus étudiés, le benzopyréne diminue le pou- 
voir oxydant du tissu intestinal pour 4 individus et le pouvoir oxydant du 
tissu musculaire sur un seul de ces 4 individus. 

Chez les Escargots, on constate une action & peu prés semblable du 
benzopyréne sur le tissu musculaire et sur le tissu intestinal. 

Ainsi, l’action du benzopyréne sur la diminution du pouvoir oxydant 
des cellules est variable suivant les individus et, chez le méme individu, 
suivant les tissus. 

Certains tissus sont trés peu sensibles, c’est le cas des muscles striés; 
d'autres, au contraire, cellules glandulaires, tissus épithéliaux, sont sensibles 
a l'action du benzopyréne. Ces différences de sensibilité doivent étre rappro- 
chées de celles de méme nature que l'on constate dans le pouvoir cancérigéne 
du benzopyréne, soit vis a vis des individus, soit vis 4 vis des tissus du méme 
organisme. 

Le parallélisme du comportement du benzopyréne dans son action sur 
le pouvoir oxydant, d'une part, et dans son action cancérigéne d’autre part, 
confirme la conception qui se dégage des résultats des recherches que nous 
venons d’exposer sur les liens intimes qui relient le pouvoir can- 
cérigéne du benzopyréne et la qualité que posséde cet agent 
de diminuer le pouvoir d’oxydation intracellulaire et, par 
suite, la respiration de la cellule vivante. 


4. L’action du glucose 


On sait que le glucose exalte la croissance des tumeurs. Cas pari (1938) 
cite, a ce sujet, plusieurs auteurs ayant fait des observations concordantes. 
D’autre part, Cappellato (1942) a pu provoquer l’apparition de sarcomes 
chez le Rat, par des injections sous cutanées de glucose. Cependant, le glu- 
cose nest pas un cancérigéne; sa présence favoriserait elle l’'action des can- 
cérigénes? 

Nous limiterons notre étude aux cas des tissus pour lesquels l’apport d'un 
supplément de glucose dans le milieu nutritif entraine une augmentation 
du pouvoir oxydant des cellules. 
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Dans chaque expérience, un fragment microscopique de tissu vivant est 
partagé en quatre parties égales; ces quatre parties sont placées sur quatre 
lames, chacune dans une goutte de |’une des solutions suivantes: 

1. Ringer, 

2. Ringer glucosé (glucose 1/100), 

3. Ringer contenant 1/10.000 de benzopyréne, 

4. Ringer glucosé (glucose 1/100) contenant 1/10.000 de benzopyréne. 

Aprés un séjour de trente minutes, chaque goutte recoit la méme quantité 
du méme leucodérivé; elle est ensuite recouverte d’une lamelle. 

En suivant l’oxydation du leucodérivé dans chaque tissu, on peut ap- 
précier : 

Par la comparaison de 1 et 2, l’action du glucose. Elle est toujours posi- 
tive puisque nous limitons notre étude a ces cas. Le glucose favorise le 
pouvoir oxydant intracellulaire. 

Par la comparaison de 1 et 3, on apprécie l’action du benzopyréne en 
présence du milieu Ringer. 

Par la comparaison de 1 et 4, on apprécie l’action du benzopyréne, en 
milieu Ringer, en présence du glucose. 

Les résultats obtenus peuvent étre classés en trois catégories, d’aprés 
l'action qui exerce le benzopyréne en milieu Ringer: 

Catégorie A — Le benzopyréne en milieu Ringer diminue le pouvoir 
oxydant des cellules. 

Si cette action du benzopyréne est trés nette (cas du tissu musculaire 
de l’Huitre 4), la présence du glucose ne la modifie pas. 

Si l’action du benzopyréne est faible (tissu intestinal du Crabe 17 et de 
l’Escargot 8) la présence du sucre active l’effet du cancérigéne, qui, dans ces 
deux cas, diminue alors plus fortement le pouvoir oxydant des tissus. 

Catégorie B — Le benzopyréne en milieu Ringer a une action nulle. 

Ce cas se trouve réalisé dans les expériences suivantes : tissus musculaires 
des Escargots 19 et 20; tissus intestinaux de l|’Escargot 21, du Crabe 1 et du 
Crabe 5; tissus nerveux (encéphale) du Crapaud 5. 

Dans toutes ces expériences, alors que le benzopyréne n’a aucune action 
en milieu Ringer, il diminue le pouvoir oxydant des cellules en milieu Ringer 
glucosé. ; 

Pour trois expériences sur le tissu musculaire de Crabes (muscles striés 
des pinces) le résultat est différent. Dans les trois cas, l’action du benzo- 
pyréne, qui était nulle en milieu Ringer, reste nulle également en milieu 
Ringer glucosé. On sait que le tissu musculaire strié est trés peu sensible 
a l’action du benzopyréne, cette sensibilité n’est pas modifiée d'une fagon 
visible par la présence du glucose. 

Catégorie C- — Le benzopyréne en milieu Ringer a une action positive. 

Dans ce cas le benzopyréne augmente le pouvoir oxydant intracellulaire. 

Si cette action est faible (cas du tissu intestinal de |’ Escargot 20, cas des 
tissus musculaires de l'Huitre 6 et du Crabe 18), la présence du glucose 
diminue légérement l’action du benzopyréne. 
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Si l'action positive est forte (tissu musculaire de I'Escargot 17 et tissu 
intestinal du Crabe 13), l’action positive du benzopyréne est fortement dimi- 
nuée. Elle devient méme légérement négative pour le tissu musculaire de 
l’'Escargot 17. 

Ainsi, contrairement a ce qui se passe pour les deux autres catégories, 
ici, la présence du glucose diminue I|’action du benzopyréne. 

En réalité, si on remarque que, pour la catégorie C, l’action du benzo- 
pyréne est positive, tous les résultats acquis peuvent étre exprimés dans la 
méme formule qui est la suivante : 

En dehors du tissu musculaire strié, qui se distingue nettement des autres 
tissus par son insensibilité au benzopyréne, insensibilité que le glucose ne 
modifie pas, pour tous les autres cas l’action du glucose est la méme: il ren- 
force action du benzopyréne dans le sens négatif, c’est a dire 
dans le sens de la diminution du pouvoir oxydant intracellulaire. 

Dans nos diverses expériences, un supplément de glucose augmente le 
pouvoir oxydant intracellulaire, ce méme supplément de glucose, mis en 
présence du benzopyréne, facilite au contraire l’action du cancérigéne dans 
le sens d'une diminution du pouvoir oxydant intracellulaire. Ce résultat 
nest paradoxal qu’en apparence, car le glucose et le benzopyréne ont, sur 
les oxydations cellulaires, des actions qui ne sont pas de méme nature. L’un 
d’eux, le glucose, est un métabolite; l’autre ne l’est pas. 

Conclusions des recherches sur Il’action du glucose: Lorsqu une cel- 
lule manifeste une certaine insuffisance en glucose, l’action 
du benzopyréne, agissant dans le sens de la diminution du 
pouvoir oxydant intracellulaire, se trouve augmentée quand 
on met un supplément de glucose a la disposition de la cellule. 

En rapprochant cette conclusion de la conception formulée plus haut, sur 
la liaison qui existe entre le pouvoir cancérigéne du benzopyréne et sa 
qualité de diminuer la puissance d’oxydation intracellulaire, nous voyons 
pourquoi un supplément de glucose peut augmenter le pouvoir cancérigéne. 

L’action du glucose dans |’exaltation de la croissance des tumeurs (Ca- 
spari) et dans l’apparition de sarcomes (Cap pellato), action qui n’avait 
recu, jusqu a ce jour, aucune explication, peut étre interprétée a la lumiére 
des résultats ci dessus. Elle est une conséquence de la liaison intime qui 
existe entre le pouvoir cancérigéne d'une substance et la qualité que posséde 
cette substance de diminuer le pouvoir d’oxydation intracellulaire. 


Ill. Action du méthylcholanthréne 
1. Les tissus végétaux 


Trés jeunes ovules d’Orchis. 
Une solution de méthylcholanthréne a 1/4000, en milieu Ringer, agissant 
50 minutes sur ce matériel, diminue le pouvoir oxydant des cellules, car les 
ovules traités réoxydent le leucodérivé du violet de crésyl d’une facgon moins 
rapide et moins intense que les ovules semblables du méme organisme qui 
nont pas subi l’action du cancérigéne. 
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2. Les tissus animaux 


Glande salivaire de la larve de Chironome. 

Les solutions de méthylcholanthréne dans le Ringer, aux concentrations 
de 1/50.000 a 1/5000, agissant sur la glande salivaire vivante, diminuent le 
pouvoir oxydant des cellules, comme le montre |’action sur les leucodérivés 
des substances suivantes : phénosafranine, rouge neutre, vert Janus, vert 
brillant, violet de crésyl. 

Les cellules de la glande normale réalisent une oxydation plus rapide et 
plus intense du leucodérivé absorbé que l’oxydation réalisée par les cellules 
de la glande symétrique du méme organisme ayant subi l’action du can- 
cérigéne. 

La durée de I’'action doit étre de 30 minutes pour les solutions de faibles 
concentrations; elle peut étre de 10 4 15 minutes seulement pour les solu- 
tions 4 concentrations fortes. 

On peut constater, mais trés rarement, que l’action du cancérigéne 
augmente légérement le pouvoir oxydant. Les limites de concentrations 
favorables a l’action de diminution du pouvoir oxydant intracellulaire 
sont de 1/50.000 a 1/5000, mais, dans ces limites si l’inversion est un fait trés 
exceptionnel, il n’est cependant pas exclu. 


IV. Action du styryl 430 

Glande salivaire de la larve de Chironome. 

Le styryl 430 a 1/20.000, agissant de 20 4 50 minutes en milieu Ringer, 
diminue le pouvoir oxydant des cellules de la glande salivaire de la larve 
de Chironome. 

Dans chaque expérience, les cellules traitées par le cancérigéne réalisent 
une oxydation moins rapide et moins intense du leucodérivé que l’oxydation 
réalisée par les cellules de la glande symétrique du méme individu n’ayaut 
pas subi l’action du styryl. Les leucodérivés des colorants ci dessous : phéno- 
safranine, rouge neutre, bleu de toiuyléne, donnent des résultats nets. 

Quand le styryl 430 agit 4 des concentrations plus faibles et pendant 
5 & 10 minutes seulement, on obtient parfois une action inverse. Le styryl 
se montre alors capable d’élever le pouvoir oxydant intracellulaire. 

Comme dans le cas des autres cancérigénes, l’inversion, qui est un fait 
exceptionnel, dépend non. seulement de la concentration mais aussi de 
Vindividu traité. 


V. Conclusion de l'étude sur l'action des cancérigénes 

Les cancérigénes étudiés : benzopyréne, méthylcholanthréne, styryl 450, 
agissant A doses convenables, diminuent le pouvoir d’oxydation de la cellule 
vivante. Puisque cette action se manifeste sur des types cellulaires trés 
variés, il faut penser qu'elle touche a un des mécanismes fondamentaux de 
la respiration cellulaire. 

En abaissant le pouvoir d’oxydation de la cellule, les cancérigénes sont 
responsables de l’‘amoindrissement de la respiration qui se manifeste dans 
les tissus cancéreux. 

Protoplasma, Bd. XLI/2. 16 
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Si notre interprétation est exacte, puisqu'un cancérigéne peut, excep- 
_tionnellement, augmenter le pouvoir oxydani de la cellule, il doit pouvoir, 
exceptionnellement aussi, se comporter comme un anticancéreux. Effective- 
ment, Haldow (1935), par des injections de benzanthracéne ou de benzo- 
pyréne, Bauer (1937), par des injections de benzopyréne, ont obtenu des 
inhibitions de croissance du tissu cancéreux. 

La diminution du pouvoir oxydant intracellulaire, provoquée par l’action 
d'un cancérigéne, est liée 4 l’amoindrissement de la respiration qui carac- 
térise le tissu cancéreux, mais il est important de remarquer que cette 
diminution du pouvoir oxydant peut se constater sur le tissu cancéreux lui- 
méme, par une technique analogue a celle qui est utilisée ci dessus. 

C'est ce qui a été réalisé dans les travaux de Roskin (1937, 1938) au 
cours de ses recherches sur le diagnostic différentiel des cellules cancéreuses 
pour diverses souches de carcinomes de Souris, de cancers du Rat, de sar- 
comes de Poules, diverses tumeurs de l’Homme, etc. ... 

Alors que les cellules normales se colorent intensément en bleu par le 
blanc de rongalite, les cellules cancéreuses restent d’un bleu pale a peine 
visible. Or le blanc de rongalite est le leacodérivé du bleu de méthyléne. 

La réaction caractéristique des cellules cancéreuses est donc semblable 
a celle que nous obtenons sur les cellules normales qui ont été soumises 
a l’action d'un cancérigéne: cellules cancéreuses et cellules ayant subi l’action 
d'un cancérigéne présentent la méme qualité: une diminution de leur pou- 
voir oxydant intracellulaire. 

Quelle est la nature et la signification de cette qualité et pouvons nous 
préciser quelles sont les modifications cellulaires qui en sont responsables? 

Le probléme qui se pose est donc, maintenant, un probléme de Cytologie. 


Deuxiéme partie 
Le probléme cytologique 

Dans une étude sur la pathogénie du cancer, Laccassagne (1944), 
faisant la critique du point de vue des cytologistes, écrit: 

« La plupart des cytologistes ont tendance a considérer le cancer comme 
un probléme de tératologie cellulaire, mais sur quoi porteraient et en quoi 
consisteraient ces microblessures localisées dont l’aboutissement serait la 
mutation cellulaire? » 

La critique formulée est pleinement justifiée et les deux questions posées 
par Laccassagne nous paraissent résumer parfaitement le probleme que 
doit résoudre le cytologiste. La premiére question est du domaine de la 
morphologie cellulaire; la deuxiéme est aussi, en partie, un probléme de 
cytochimie. Nous allons essayer d’apporter quelques lumiéres sur l'une et 
lautre de ces deux questions. 

Nous verrons, au cours de cette étude, pour quelles raisons il est possible 
d’apporter a la premiére question la réponse précise suivante : Les consti- 
tuants morphologiques cellulaires sensibles 4 l’action des cancérigénes et 
responsables de la transformation d'une cellule normale en cellule can- 
céreuse sont le chondriome et le nucléole. 
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Pour la deuxiéme question: «En quoi consistent ces microblessures? » 
nous ne pouvons apporter une réponse aussi compléte. Nous pouvons dire 
cependant que ces microblessures diminuent le pouvoir de catalyse d’oxydo- 
réduction des zones touchées et nous montrerons les raisons pour lesquelles 
le trouble d’équilibre physicochimique qui frappe le chondriome et le 
nucléole pourrait porter sur les substances suivantes : vitamine A, gluta- 
thion, acide ribonucléique. 


I. La morphologie cellulaire 


La technique. Comment mettre en évidence les constituants de la 
cellule qui sont sensibles a l’action des cancérigénes? 

La technique est la méme que pour mettre en évidence I’action globale, 
mais on utilise de préférence les milieux sucrés, qui, comme nous |’avons vu 
dans la premiére partie, sont plus favorables a l’action des cancérigénes; 
on emploie aussi les leucodérivés les plus sensibles. 

La plupart des expériences portent sur la glande salivaire de la larve 
de Chironome. Dans chaque expérience, les deux glandes comparées sont 
prises sur le méme individu. 


1. Action du benzopyréne 


En milieu Ringer glucosé (glucose 1/100), l'action du benzopyréne 
a 1/10.000, pendant quinze minutes, est suffisante pour atténuer, trés 
sensiblement, le pouvoir de catalyse d’oxydation du chondriome. 

Dans l’expérience avec le leucodérivé du bleu de méthyléne, alors que le 
réactif ayant pénétré dans les cellules de la glande normale s’oxyde assez 
rapidement au niveau des chondriosomes qu'il colore en bleu, le leucodérivé, 
qui pénétre dans les cellules de la glande symétrique ayant subi l’action 
du cancérigéne, s’oxyde lentement et faiblement; il colore les chondriosomes 
en vert pale. 

Ce sont des images analogues que lon obtient dans les expériences 
avec le leucodérivé du bleu de toluyléne: les chondriosomes des cellules 
normales sont colorés en bleu trés net, tandisquiau méme moment les 
chondriosomes des cellules touchées par le cancérigéne sont faiblement 
colorés en bleu pale. ; 


L’expérience avec le leucodérivé du violet de crésyl apporte les mémes 
conclusions : Le chondriome de la cellule normale réalise, 4 sa surface, une 
oxydation netie du réactif et se colore en violet, alors que les éléments 
du chondriome de la cellule ayant absorbé du benzopyréne sont a peine 
colorés. 

Avec le leucodérivé de la phénosafranine plusieurs expériences ont 
Gté réalisées, en utilisant des concentrations variées du cancérigéne. 

Trois expériences en milieu Ringer glucosé : 

1° Benzopyréne a 0,5/10.000 agissant trente minutes. 

2° Benzopyréne 4 1/10.000 agissant quinze minutes. 

3° Benzopyréne a 2/10.000 agissant huit minutes. 


16* 
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Une expérience en milieu Ringer lévulosé (levulose 0,5/100) : Benzo- 
pyréne a 0,5/10.000 agissant vingt minutes. 

Ces diverses expériences apportent des résultats semblables : L’oxydation 
du leucodérivé est assez rapide et puissante a la surface des chondriosomes 
des cellules normales; les chondriosomes se colorent en rouge. Les chon- 
driosomes des cellules ayant subi l’action du cancérigéne présentent un 
pouvoir de catalyse d’oxydation amoindri et le leucodérivé se colore en 
jaune p4le a leur surface. 

Dans toutes les expériences que nous venons de décrire, quelque soit 
le leucodérivé utilisé, la coloration du nucléole par le leucodérivé est 
semblable 4 celle du chondriome de la cellule examinée. Ce qui signifie 
que, dans chacune des expériences réalisées, le benzopyréne a diminué 
le pouvoir d’oxydation du nucléole et celui du chondriome et cela dans 
les mémes proportions. 

Si laction du cancérigéne sur le chondriome et le nucléole exprime 
une qualité générale, elle doit pouvoir se manifester dans les types cellu- 
laires les plus divers. 

Effectivement, le benzopyréne en milieu Ringer glucosé (glucose 1/100), 
a la dose de 4/10.000, agissant dix minutes sur les poils absorbants d'une 
jeune racine d’orge, diminue nettement le pouvoir oxydant du chondriome 
et du nucléole, comme le montrent les expériences faites soit avec le leuco- 
dérivé du bleu de toluyléne, soit avec le leucodérivé de la thionine. 


2. Action du méthylcholanthréne 


Ce cancérigéne, 4 la concentration de 1/5000, en milieu Ringer, agissant 
- dix minutes sur les cellules vivantes de la glande salivaire de la larve de 
Chironome, diminue nettement la puissance de catalyse d’oxydation des 
chondriosomes et du nuclécle des cellules traitées. Ils ne réalisent qu'une 
faible oxydation du leucodérivé de la thionine et sont a peine colorés, 
tandisque les chondriosomes et le nucléole des cellules de la glande symétrique 
du méme individu, placées dans des conditions semblables mais n’ayant 
pas subi l’action du cancérigéne, réaliseni des oxydations nettes et se 
colorent en violet. 

Le méthylcholanthréne, a la concentration de 1/50.000 en milieu Ringer, 
agissant vingt minutes sur une glande, diminue trés nettement le pouvoir 
de catalyse d’oxydation des chondriosomes et du nucléole de chaque cellule, 
comme le monirent les expériences, soit avec le leucodérivé du vert brillant, 
soit avec le leucodérivé du rouge neutre. 


3. Action du styryl 430 


Le styryl 430 est un cancérigéne hydrosoluble. Son action sur les 
cellules de la glande salivaire de la larve de Chironome est plus capricieuse 
et plus irréguliére que celle des deux autres cancérigénes étudiés. 

En milieu Ringer, 4 la concentration de 1/20.000, aprés une action de 
vingt minutes, le styryl diminue la puissance de catalyse d’oxydation du 
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Planche I 


Cellules de la glande salivaire de la larve de Chironome. 


Fig. 1 et 2 — Action du benzopyréne en milieu Ringer glucosé (glucose 1/100). 
Leucodérivé du bleu de toluyléne. — La cellule 2 a subi pendant 30 minutes I’action 
d’une solution de benzopyréne a 0,5/10.000. La puissance de catalyse d’oxydation 
de ses chondriosomes et de son nucléole a nettement diminué. 
Fig. 3 et 4 — Action du méthylcholanthréne en milieu Ringer. Leucodérivé du rouge 
neutre. — La eellule 4 a subi l’action du méthylcholanthréne 4 1/50.000 pendant 
15 minutes. La puissance de catalyse d’oxydation de ses chondriosomes et de son 
nucléole a nettement diminué. 
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chondriome et du nucléole, comme le montrent diverses expériences faites 
avec le leucodérivé du vert Janus. 


4, Action de la folliculine 


Le pouvoir cancérigéne de la folliculine a été mis en évidence par 
Laccassagne. 

Nous avons moniré que la folliculine, 4 doses convenables (de 1/400.000 
a 1/300.000), posséde précisément la qualité de diminuer 4 la fois le pouvoir 
oxydant du chondriome et le pouvoir oxydant du nucléole (J oyet-La- 
vergne 1941). 

L’action de la folliculine sur ces deux constituants cellulaires, quoique 
légérement plus faible, est cependant du méme ordre de grandeur que celle 
des trois cancérigénes que nous venons d’étudier. C'est a cette action, sur 
le chondriome et le nucléole, que nous rattachons |’existence du pouvoir 
cancérigéne de la folliculine. 


5. Conclusions des recherches de morphologie cellulaire : ckondriome 
et nucléole 


Les recherches ci dessus apportent donc la conclusion suivante : La 
cellule vivante présente deux constituants morphologiques 
particuliérement sensibles a l’action des substances can- 
cérigénes: le chondriome et le nucléole. Agissant a doses 
convenables sur la cellule, un cancérigéne diminue rapide- 
ment le pouvoir de catalyse d’oxydation de ces deux con- 
stituants. 

L’association chondriome et nucléole ne doit pas nous surprendre. 

Dés 1928 nous avons, en effet, établi la notion d'une parenté chimique 
entre ces deux constituants, en montrant que chondriome et nucléole ont 
le méme pouvoir oxydoréducteur et que l'un et l'autre contiennent du 
glutathion. 

Des recherches complémentaires sur des types cellulaires différents et 
avec des techniques nouvelles nous ont permis de généraliser ces con- 
clusions. 

La présence du glutathion sur le chondriome a été confirmée par les 
résultats des recherches de Giroud et Bulliard (1933). 

Les recherches sur la vitamine A ont fait apparaitre une autre res- 
semblance entre les deux constituants cellulaires puisqu’elles nous ont 
apporté la conclusion suivante: « La vitamine A, comme le glutathion, est 
un constituant essentiel du chondriome et du nucléole» (Joyet-La- 
vergne 1935, 1936). 

La présence de la vitamine A et du glutathion dans le chondriome a été 
nettement confirmée par les résultats des recherches de Bourne (1935) qui 
écrit a ce propos : “Resulis—The granules and rodlets appearing in the gluta- 
thione and vitamin A preparations coincided with the mitochondrial pre- 
parations and the present author is therefore able to confirm Joyet- 
Lavergne's work 1935 on this subject.” 
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Planche II 


Etude d’une partie du cytoplasme des cellules de la glande salivaire de la larve de 
Chironome. Aspects du chondriome. 


Fig. 5 et 6 — Milieu Ringer glucosé. Leucodérivé du vert Janus. — La cellule 6 
a subi l’action d’une solution de benzopyréne a 2/10.000 pendant 8 minutes. 
Fig. 7 et 8 — Milieu Ringer glucosé. Leucodérivé du bleu de méthyléne. — La 
cellule 8 a subi l’action d’une solution de benzopyréne a 1/10.000 pendant 15 minutes. 


Fig. 9 et 10 — Milieu Ringer. Leucodérivé de la thionine. — La cellule 10 a subi 
l’action d’une solution de méthylcholanthréne A 1/50.000 pendant 20 minutes. 


Fig 11 et 12 — Milieu Ringer glucosé. Leucodérivé de la phénosafranine. — La 
cellule 12 a subi l’action d’une solution de styryl a 1/20.000 pendant 20 minutes. 
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L’existence de la vitamine A sur les chondriosomes a été confirmée aussi 
par les belles recherches de Goerner (1938) et de Goerner et Goerner 
(1939). Ces auteurs ont, en outre, apporté des précisions nouvelles d’ordre 
quantitatif, puisqu’ils ont pu mesurer la teneur en vitamine A des chon- 
driosomes. 

C’est également une confirmation de la présence de la vitamine A sur le 
chondriome que donnent les résultats de Seeger (1940), quand cet auteur 
constate qu’au cours de l’évolution des cellules cancéreuses du type II aux 
types ITI et IV la diminution de teneur en chondriosomes est paralléle a la 
diminution de teneur en vitamine A. 

Les résultats apportés par les recherches de Graf fi et Maas (1940) sont 
aussi en accord avec l’analogie de constitution du chondriome et du nucléole. 

Ainsi, le rapprochement chondriome et nucléole que nous avons établi en 
1928 et complété ensuite par de nouvelles recherches s'est trouvé largement 
confirmé par les conclusions des auteurs, car ce rapprochement repose sur 
l'analogie profonde de constitution chimique qui existe entre ces deux con- 
stituants cellulaires. 


Si les microblessures, qui touchent la cellule soumise a l’action d’un can- 
cérigéne et aussi la cellule cancéreuse, portent sur le chondriome et sur le 
nucléole, c’est parceque les qualités chimiques communes 4 ces deux consti- 
tuants cellulaires leur conférent, au point de vue cancer, une vulnérabilité 
particuliére. 


Quels que soient les agents physiques ou chimiques qui, soit par la voie 
interne, soit par la voie externe, constituent les causes éloignées du cancer, 
c'est a la perturbation de la structure cellulaire qui affecte Je chondriome 
et le nucléole que nous rattachons la cause fondamentale et immédiate de la 
cancérisation. 


Ce sont les fonctions que remplissent ces deux constituants cellulaires 
dans la vie d'une cellule normale et dans la vie d’une cellule cancéreuse qui 
vont nous permettre de comprendre la signification des microblessures 
subies. 


Chondriome — Aprés une longue période d’hésitations, le réle du chon- 
driome dans la respiration est aujourd hui généralement admis. 


En 1936 nous avons donné la démonstration expérimentale directe de ce 
réle, démonstration indépendante de la constitution chimique des chondrio- 
somes (1936, c). 

Nous rappellerons ici les conclusions d’une étude d’ensemble sur cette 
question : « L’étude, par des méthodes diverses, des localisations, dans la 
cellule, de la zone des oxydations et de la zone des réductions montrent que 
le chondriome est la formation cytoplasmique ow s opérent ces réactions. La 
puissance de catalyse d’oxydation du chondriome est d’un ordre de grandeur 
analogue au pouvoir catalytique nécessaire pour réaliser, dans la cellule, 
loxydation des métabolites au cours de la respiration. Enfin la capacité 
doxydation d'une cellule et son intensité respiratoire sont directement pro- 
portionnelles 4 la teneur en chondriosomes de la cellule, ce qui est bien la 
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preuve du réle fondamental que joue le chondriome dans la respiration. » 
(Joyet-Lavergne 1938a.) 

L’introduction dans la technique cytologique de la méthode des indigosols 
(Joyet-Lavergne 1946 et 1947a) a permis d’apporter une nouvelle con- 
firmation sur la puissance de catalyse d’oxydation du chondriome dans les 
types cellulaires les plus divers. 

Nucléole — Nos connaissances sur le réle du nucléole, dans la cellule 
normale, sont un peu moins précises que celles qui concernent le chondriome. 
Nous savons, toutefois, que le nucléole joue un réle actif au cours de la 
division cellulaire. 

Examinons maintenant la cellule cancéreuse. 

Le comportement de la cellule néoplasique se distingue par deux qualités 
essentielles : 

1° une capacité respiratoire diminuée, 

2° une division cellulaire anormale. 

La premiére qualité est une conséquence de la modification du chon- 
driome qui a son pouvoir doxydation amoindri par suite de l’action de 
Yagent cancérigéne. 

La deuxiéme qualité se rattache a la perturbation subie par le nucléole. 

Le nucléole participe, en effet, a la division cellulaire. Son accroissement 
de volume est l’indice d’une préparation a la mitose. Dans les cellules can- 
céreuses, cette augmentation de volume est particuliérement rapide et im- 
portante (Haumeder 1933). 

En ce qui concerne la division cellulaire par amitose, mode de division 
qui peut jouer un réle dans la croissance du tissu néoplasique, on constate 
que, la encore, l’augmentation anormale du volume du nucléole annonce le 
début de la division dans les cellules cancéreuses (Grynfeltt 1935). 

Le nucléole jouant un réle actif et précoce dans le comportement de la 
cellule précancéreuse ou cancéreuse en voie de division, on congoit que 
loriginalité qu'il a acquise par le nouvel équilibre de ses constituants puisse 
se traduire par les diverses manifestations originales’ de la croissance du 
lissu cancéreux : mitoses irréguliéres, pouvoir de multiplication accru per- 
mettant aux cellules néoplasiques d’envahir les tissus... 

Quand la cellule cancéreuse se divise, chacune des deux cellules filles 
recoit la moitié des chondriosomes et la moitié de la substance nucléolaire. 
La cellule néoplasique assure donc a sa descendance les caractéres du chon- 
driome et les caractéres du nucléole qui font son originalité. “Ainsi se trouve 
constituée une race nouvelle de cellules capables de suivre une évolution 
indépendante et d’essaimer parmi les tissus de l’organisme. 

L’étude de Cytologie morphologique que nous venons de faire permet 
donc d’apporter a4 la question posée au début de ce chapitre la réponse 
suivante : 

Les microblessures qui caractérisent la cellule cancéreuse portent sur le 
chondriome et le nucléole dont le pouvoir de catalyse d’oxydation se trouve 


diminué par une modification dans |’équilibre des constituanis, modification 
qu il faudra préciser. 
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Le nouvel équilibre des constituants entraine apparition d'un métabo- 
lisme nouveau commande par le chondriome et de modes de divisions cellu- 
laires nouveaux dirigés par le nucléole. 

La multiplication de la cellule néoplasique assure la transmission des 
qualités nouvelles. La mutation ainsi formée constitue une race nouvelle 
qui est le tissu cancéreux. 

Une question se pose alors, une semblable mutation esi elle possible? 

L’action du cancérigéne sur la cellule vivante est l’action d’un agent 
chimique. On sait aujourd’hui qu'il est effectivement possible d’obtenir des 
mutations par l'action de substances chimiques. Grace aux résultats apportés 
par M'e Pourbaix et de Clerck (1942) nous pouvons étre plus précis. 
Ces auteurs ont pu montrer, en effet, que le cancérigéne styry! 430 est capable 
de provoquer une véritable mutation sur la Levure. Constantin (1949) 
a, depuis, confirmé ces résultats. 

Les mutants obtenus conservent les caractéres acquis par l’action du can- 
cérigéne; en particulier les cellules de cette race nouvelle ont une respiration 
diminuée et elles croissent plus vite que les cellules normales. 


II. La cytochimie 

Le probléme qui se pose maintenant est le suivant : Les connaissances que 
nous avons sur la constitution chimique des chondriosomes et du nucléole 
nous permettent elles de comprendre le trouble qui se trouve a lorigine des 
microblessures responsables de la mutation? 

Nous avons vu, plus haut, a propos des analogies de constitution chimique 
du chondriome et du nucléole, que ces deux formations cellulaires con- 
tenaient de la vitamine A et du glutathion. Les résultats apportés par 
Brachet (1947, 1948) nous permettent d’ajouter un nouveau caractére com- 
mun dans la constitution des deux formations cellulaires: chondriome et 
nucléole contiennent, en effet, de l’acide ribonucléique. 

La présence des trois constituants : vitamine A, glutathion et acide ribo- 
nucléique nous apporte-t-elle quelques clariés sur le mécanisme intime du 
nouvel équilibre physicochimique qui est, dans la cellule, 4 l’origine de la 
mutation? 

Nous savons déja que la modification d’équilibre qui se produit entraine 
une diminution du pouvoir de catalyse d’oxydation, aussi bien pour le 
nucléole que pour les chondriosomes. 

Les qualités chimiques des trois substances : vitamine A, glutathion, acide 
ribonucléique, leur conférent elles la possibilité de jouer un réle dans Ja 
respiration cellulaire? 

Nous avons indiqué, dans des publications antérieures (1935 a 1938) les 
raisons pour lesquelles l’intervention dans la respiration cellulaire, du gluta- 
thion, ou plus généralement des substances a radicaux sulfhydrilés, d'une 
part et celle de la vitamine A, d’auire part, nous paraissaient plausibles. 
Les deux subsiances agissent en collaboration; dans les opérations de cata- 
lyse la vitamine A jouant le réle du facteur complémentaire réducteur qui 
est indispensable pour assurer l’activation du glutathion. 
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Toutefois, notre hypothése n’excluait pas la possibilité d’une autre inter- 
prétation puisque nous avons écrit a ce sujet: «Si des découvertes futures 
venaient apporter des précisions nouvelles sur le mécanisme de la catalyse. 
en modifiant le schéma que nous proposons ici, la premiére conclusion (il 
sagit de l’existence du réle du chondriome dans la respiration) nen per- 
sisterait pas moins dans toute son intégralité » (Joyet-Lavergne 1938 a). 

Le moment est venu d’utiliser ces précisions nouvelles. Brachet (1948) 
nous montre en effet que: «acide ribonucléique, protéines sulfhydrilées, 
ferments réducteurs ou oxydants importants pour la respiration cellulaire 
sont associés dans les mémes granules cytoplasmiques. » 

Il conviendra donc d’examiner non seulement la vitamine A et le gluta- 
thion, mais aussi le troisiéme corps dont la présence a été reconnue a la fois 
dans le chondriome et dans le nucléole: l’acide ribonucléique. 


1. La vitamine A 


Par des injections intrapéritonéales de dibenzanthracéne Goer ner (1938) 
diminue la teneur en vitamine A des chondriosomes dans le foie du Lapin. 

Goerner et Goerner (1939) ont constaté que les tissus cancéreux du 
Rat étaient appauvris en vitamine A. Les chondriosomes des cellules can- 
céreuses ne contiennent pas de vitamine A. 

Buerger et Ploetner (1941), aprés avoir fait l'étude comparée entre 
le tissu normal et le tissu cancéreux du foie, concluent que le tissu cancéreux 
ne contient presque pas de vitamine A. 

Les résultats apportés par les recherches de Seeger (1940) sont d'une 
interprétation plus délicate. 

Dans l’évolution des cellules tumorales du cancer Ehrlich de la souris, 
lauteur distingue quatre types cellulaires. Dans le type I, du début, il y a 
augmentation de la teneur en vitamine A. En ce qui concerne le type II, la 
plupart des cellules de ce type ont une teneur en vitamine A qui est dimi- 
nuée. Cette diminution devient particuliérement importante dans le type III. 
Enfin, dans les cellules tumorales du type IV, il y a disparition totale de la 
vitamine A. 

Nous avons déja noté que cette évolution de la vitamine A est précisé- 
ment paralléle 4 celle des chondriosomes. 

Dans l'ensemble, il se dégage de ces diverses recherches la conclusion 
suivante: Lorsque la cellule normale se transforme en cellule cancéreuse, 
la teneur en vitamine A de cette cellule diminue, et, ce qui nous intéresse 
plus particuliérement, la vitamine A des chondriosomes tend a disparaitre. 


2. Le glutathion 


Au point de vue du glutathion réduit ou plus généralement des sub- 
stances 4 groupements sulfhydrilés, nous sommes en présence d'une théorie 
qui attribue. au glutathion réduit ou aux groupes —SH un rdle actif dans 
Vaction des cancérigénes. 

A lappui de cette théorie, on peut invoquer les arguments ci dessous : 
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Hammett et ses éléves (1930 a 1934), Reimann et ses collaborateurs 
(1929, 1934) ont montré que l’action des substances 4 groupements —SH sur 
des organismes variés, animaux et végétaux, provoque une stimulation dans 
la division cellulaire. 

Il existe, dans les tissus cancéreux, une forte proportion de glutathion 
réduit comme le montrent les constatations de Voegtlin et Thompson 
(1926), de Bierich, Rosenbohm et Kalle (1927) et celles de Lecloux, 
Vivario et Firket (1927). Ces derniers auteurs font remarquer, toutefois, 
que s il existe une teneur élevée de glutathion réduit dans les sarcomes, cette 
forie teneur est en relation avec la multiplication cellulaire et non avec la 
malignité. 

L’action des substances 4 groupements sulfhydrilés excite la croissance 
’ des tumeurs (Voegtlin et Thompson 1936; Voegtlin et Mayer 1936). 

La théorie du réle des groupes sulfhydrilés dans la cancérisation, for- 
mulée par Wood et Fieser (1941), est la suivante: 

Les carbures cancérigénes agiraient par une combinaison d’addition avec 
les liaisons —S.S. des protéides, libérant ainsi un supplément de groupements 
—SH dont l’action provoquerait la cancérisation. 

Cette interprétation est en accord avec l’action anticancérigéne de sub- 
stances a action vésicante. Ces substances agissent en effet en bloquant les 
groupes —SH des protéides. 

Le lecteur trouvera des précisions complémentaires sur cette théorie dans 
l'article de Truhaut (1949). 

Il faut maintenant noter que certains faits se irouvent en désaccord avec 
la conception formulée: 

Holmes (1926) trouve que la teneur des tumeurs en glutathion réduit 
est inférieure 4 la teneur des tissus normaux. 

Parmi les critiques formulées par Truhaut, nous relevons que les 
preuves directes qui pouvaient justifier la théorie de Wood et Fieser n'ont 
pas éié apportées. 

Truhaut, en effet, ne constate pas la moindre anomalie pouvant faire 
penser a la cancérisation quand il fait agir le glutathion réduit et ses acides 
aminés constitutifs sur des cellules en culiure. D’autre part, quand cet 
auteur fait agir des hydrocarbures cancérigénes (benzopyréne, dibenzan- 
thracéne, méthylcholanthréne) sur les protéides du sang in vitro, il n’observe 
pas de libération de groupes -SH, méme aprés addition de cystine, acide 
aminé a groupe —S.S. 

Reimann et Hall (1936). faisant agir, sur la souris, une substance 
a groupements sulfhydrilés (le parathiocrésol) avec le dibenzanthracéne 
sattendaient a voir augmenter le nombre des tumeurs, or, ce nombre 
a au contraire diminué et le développement des tumeurs a été plus lent. Ici, 
le groupement —SH a donc agi comme un protecteur des tissus vis 4 vis de 
laction du cancérigéne. 

D’aprés Drobrovolskaia-Zavadskaia et Zémiroff (1940), Con- 
nor et ses collaborateurs, en injectant de la cystéine (groupements —SH) 
dans les tumeurs, obtiennent non seulement la disparition des tumeurs, mais 
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encore les Rats guéris se trouvent immunisés contre de nouvelles greffes de 
ces tumeurs. 

Ainsi, suivant les auteurs, le glutathion, réduit ou plus généralement les 
groupements sulfhydrilés présentent des actions trés différentes. Pour cer- 
tains auteurs, un excés de groupements —SH serait une cause de cancérisa- 
tion. D’autres savants constatent, au contraire, que ces groupements —SH se 
comportent comme des anticancéreux. 


3. L’acide ribonucléique 


En ce qui concerne l’acide ribonucléique, on a pu noter quelques rapports 
soit avec l'état cancéreux soit avec l’action des cancérigénes. 

M™ Khouvine et Grégoire (1945) constatent que le tissu cancéreux 
(épithélioma) contient deux a trois fois plus d’acide ribonucléique que les 
tissus sains de méme type. 

Clavert et Randavel (1947) notent une augmentation cytoplasmique 
et nucléolaire des cellules du foie en acide ribonucléique chez le Pigeon 
soumis a des injections quotidiennes de folliculine. Or, nous savons que 
la folliculine peut se comporter comme cancérigéne (Laccassagne) et 
que cette substance provoque, sur les cellules vivantes, le déséquilibre phy- 
sicochimique qui caractérise l’action des cancérigénes (Joyet-Lavergne). 

Ces divers résultats montrent simplement qu'il faut envisager |’existence 
de rapports entre la teneur en acide ribonucléique et l'état cancéreux. 


4. Conclusions de l'étude cytochimique 


L’étude morphologique nous avait montré que les microblessures qui 
caractérisent l'état cancéreux de la cellule portent sur les chondriosomes et 
le nucléole. 

Les trois substances dont nous venons de faire |’étude : vitamine A, gluta- 
thion et acide ribonucléique font partie de la constitution chimique des chon- 
driosomes et du nucléole. Or, les résultats apportés par les auteurs nous 
montrent qu'aucune de ces trois substances ne reste indifférente lors de Ja 
iransformation des cellules normales en cellules cancéreuses. Si les ren- 
seignements apportés sont souvent trop vagues et parfois coniradictoires, 
l’existence de rapports entre les trois substances étudiées et la cancérisation 
n’en est pas moins mise en évidence. 

Nous ne devons pas étre surpris de n’avoir pu trouver, dans les résul- 
tats de l'étude cytochimique, l’explication précise du mécanisme de la can- 
cérisation, car les auteurs, ignorant l’aspect cytologique de la question, n’ont 
pu aborder le véritable probléme. Ce probléme, en effet, se pose aujourd hui 
a la lumiére du comportement que présentent le nucléole et le chondriome, 
lors de la transformation de la cellule normale en cellule cancéreuse. 

Les recherches faites par les auteurs portent sur les rapports que peuvent 
présenter chacune des trois substances étudiées avec l'apparition ou la 
disparition du tissu cancéreux dans l’organisme. C'est la un aspect trés 
général de la question. En réalité le probléme qui se pose est beaucoup 
plus précis. 
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Pour connaitre la nature des microblessures, il faudrait savoir dans 
quelle mesure la vitamine A, le glutathion et l’acide ribonucléique du chon- 
driome et du nucléole participent au nouvel équilibre chimique ou 
physicochimique qui caractérise la mutation cancéreuse. 

C’est dans cette voie trés précise que les recherches futures pourront nous 
apporter les compléments désirables concernant le mécanisme suivant lequel 
s accomplit la mutation qui donne naissance a la cellule néoplasique. 


Troisiéme partie 
Résumé et conclusions générales 


La cellule cancéreuse ayant une respiration amoindrie, il est logique 
d’essayer de déceler une action des substances cancérigénes sur la respira- 
tion des cellules normales. 

Cette action existe. Les cancérigénes divers : benzopyréne, méthylcholan- 
thréne, styryl 430, agissant sur des cellules vivantes, peuvent diminuer le 
pouvoir de catalyse d’oxydation intracellulaire et cela sur des types cellu- 
laires trés variés; cellules végétales et cellules animales. 

La technique des leucodérivés montre, en outre, que, dans un organisme, 
le pouvoir d’oxydation de chacun des tissus est inégalement touché par 
l'action d’un cancérigéne, comme on pouvait sy attendre d’aprés les diffé- 
rences de sensibilité que manifestent les divers tissus au phénoméne de la 
cancérisation. 

Une étude sur les modifications que la présence du glucose peut apporter 
dans le comportement des cancérigénes permet de donner une interprétation 
a laction si curieuse, mais, jusqua ce jour, inexpliquée que peut avoir 
le glucose dans le phénoméne de la cancérisation. 

La conclusion de cette étude, par la technique des leucodérivés, des divers 
aspects de l’action des cancérigénes est la suivante: [] existe une liaison in- 
ume enire le pouvoir cancérigéne d'une substance et la qualité que posséde 
cette substance de diminuer le pouvoir d’oxydation intracellulaire. [1 est 
dailleurs possible de constater directement, par la méthode des leucodérivés, 
que, chez la cellule cancéreuse, le pouvoir de catalyse d’oxydation présente 
les mémes qualités que celles que nous pouvons faire acquérir a une cellule 
normale par l’action d’un cancérigéne. 

L’étude cytologique apporte les conclusions suivantes: Les constituants 
morphologiques cellulaires sensibles a l’action des cancérigénes et respon- 
sables de la transformation d'une cellule normale en cellule cancéreuse sont 
le chondriome et le nucléole. 

Des cancérigénes divers (benzopyréne, méthylcholanthréne, styryl 430, 
folliculine) diminuent le pouvoir de catalyse d’oxydation de ces deux con- 
stituants morphologiques cellulaires. 

Il a été démontré (Joyet-Lavergne 1936c) que le chondriome joue un 
role essentiel dans la respiration cellulaire. On comprend alors pourquoi la 
respiration de la cellule cancéreuse se trouve amoindri. Cet amoindrissement 
est la conséquence de la diminution du pouvoir de catalyse du chondriome 
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Quels que soient les agents physiques ou chimiques qui, soit par la voie 
interne, soit par la voie externe, constituent les causes éloignées’du cancer, 
c'est a la perturbation de la constitution cellulaire qui affecte les chondrio- 
somes et le nucléole que nous rattachons la cause fondamentale et immédiate 
de la cancérisation. 

Quand la cellule cancéreuse se divise, chacune des cellules filles regoit la 
moitié des chondriosomes et la moitié de la substance nucléolaire. La cellule 
néoplasique assure donc a sa descendance les caractéres du chondriome et du 
nucléole qui font son originalité. 

Ainsi se trouve constituée une race nouvelle de cellules capables de 
suivre une évolution indépendanie et d’essaimer parmi les tissus de l’orga- 
nisme. Cette mutation cellulaire est a l’origine du tissu cancéreux dont les 
qualités, respiration amoindrie et pouvoir de multiplication accru, sont des 
conséquences de l’originalité acquise par le chondriome et le nucléole. 

Chondriome et nucléole subissent, par l'action du cancérigéne, la méme 
modification dans leur pouvoir de catalyse d’oxydation. Or, nous savons 
que ces deux formations cellulaires présentent des analogies de constitution, 
puisque l'une et l'autre contiennent de la vitamine A, du glutathion et de 
Vacide ribonucléique. C'est dans la modification d’équilibre de ces trois con- 
stituants qu'il est rationnel de chercher la cause immédiate de la cancéri- 
sation. 

Nous avons émis lhypothése que ce changement d’équilibre portait sur 
les rapports de deux constituants du chondriome et du nucléole : la vita- 
mine A et le gluiathion. Le systéme vitamine A -++ glutathion pouvant assurer 
le pouvoir de catalyse d’oxydation des chondriosomes, une modification dans 
l'équilibre du systéme expliquerait la diminution de ce pouvoir de catalyse 
d’oxydation. 

Il conviendra aussi d’examiner le réle de l’acide ribonucléique. 

En déterminant avec précision dans quelle mesure chacune des trois 
substances: vitamine A, glutathion, acide ribonucléique participe, dans le 
chondriome et le nucléole, au nouvel équilibre qui caraciérise la mutation 
cancéreuse on ouvrira des voies nouvelles pour les recherches sur la théra- 
peutique du cancer. 

Pour ces mémes recherches une autre voie doit étre examinée aussi. Par 
quels moyens peut on agir sur une mutation cellulaire et plus particuliére- 
ment sur la mutation dont nous venons de préciser les caractéres? 
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Osmotisehe ZustandsgréBen isoliert gezogener 
Tabakwurzeln 


Von 


Walter Griinwald 
(Aus dem Pflanzenphysiologischen Institut der Universitat Graz) 


(Eingelangt am 16. Janner 1952) 


Bei steriler Kultur isolierter Wurzeln, die heute schon mit vielen Pflanzen 
gelungen ist (Lit. bei Gautheret 1942, White 1943, 1946 u. a.), stehen 
die Wurzeln unter ungewoéhnlichen Ernahrungsbedingungen. Daf sie dabei 
im wesentlichen normal wadhsen, spricht dafiir, daf ihnen in isolierter Kultur 
doch alles Wichtige geboten wird, was sie brauchen. Es ware aber immerhin 
méglich, da& die protoplasmatischen Eigenschaften der Zellen in Organ- 
kultur gehaltener Wurzeln eine Veranderung erfahren. 


Im Verlauf von Untersuchungen iiber den Nikotingehalt steril gezogener 
Tabakwurzeln stand mir Material zur Verfiigung, um diese Frage einer orien- 
tierenden Priifung zuzufiihren. Uber die Methode der Kultur isolierter Wur- 
zeln des Tabaks (Nicotiana Tabacum L.), die schwerer zu ziehen sind als die 
anderer Pflanzen, wird an anderer Stelle ausfiihrlicher berichtet, hier sei 
dariiber nur folgendes gesagt.. Die Keimfreiheit der Samen von Nicotiana 
wurde erzielt durch 20 Minuten langes Waschen mit 1% Bromlésung. Die 
sterile Ubertragung der Samen in die Kulturgefafe geschah mit einer Zu- 
tropfvorrichtung mit sterilem Wasser als Transportmittel. Das Optimum fiir 
das Wachstum der Wurzel lag bei 30°C im diffusen Tageslicht. Als Kultur- 
medium diente die Nahrlésung nach White (1934) entweder mit 1% Agar 
oder mit lockeren Wattestopfen als Halt fiir die wachsenden Wiirzelchen. 


Von den osmotischen Zustandsgréfen untersuchten wir lediglich den osmo- 
tischen Wert bei Grenzplasmolyse sowie die Harnstoffpermeabilitat. Da die 
in Organkultur wachsenden Tabakwurzeln sehr zart sind und durch Schnitte 
die Zellen leicht beschadigt wiirden, wurde versucht, die genannten Zustands- 
grofen in intakten Wurzeln zu bestimmen. Um die Protoplaste leichter sicht- 
bar zu machen, wurden die Wurzeln mit Neutralrot vital gefarbt. Die 
stérende ,,Luft“ wurde aus dem Organ verdrangt. Dies geschah nach der 
Zentrifugen-Infiltrationsmethode (Weber 1927). Die Zellen der isoliert ge- 
zogenen und auch junger Tabakwurzeln an intakten Keimlingen erwiesen 
sich zunachst gegeniiber Neutralrotfarbung als sehr empfindlich, doch gelang 
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schlieflich eine gute Vitalfarbung, wenn die Wurzeln 5 Minuten lang in 
einer Neutralrotlésung 1 : 10.000 in Leitungswasser zentrifugiert wurden 
(Tourenzahl auf 1550—1600 in der Minute langsam ansteigend). Die Wur- 
zeln wurden nach der Zentrifugierung noch weitere 10 Minuten in der Neu- 
tralrotlésung belassen. Als Plasmolytika dienten Lésungen von Kalium- 
nitrat und Glucose in Konzentrationen zwischen 0,10 und 0,40 Mol in Ab- 
stufungen von 0,05 Mol. 

_ Der osmotische Wert bei Grenzplasmolyse lag bei Rindenzellen fiir 
Kaliumnitrat zwischen Konzentrationen von 0,100 und 0,125 Mol. Die 0,123- 
molare Lésung bewirkte bei der Mehrzahl der Rindenzellen eine noch erkenn- 
bare Grenzplasmolyse, die 0,100molare Liésung in der Regel keine mehr. 

Die Versuche mit Glucoselésungen ergaben folgendes Plasmolysebild: 
Die 0,200molare Lésung rief noch bei den meisten Zellen eine schwache Plas- 
molyse hervor, die 0,175molare Lésung aber in keinem Falle, so da der 
osmotische Wert bei Grenzplasmolyse naher bei 0,200 Mol liegen diirfte. 
Sowohl in Erde als auch auf Agar am intakten Keimling gewachsene Wurzeln 
ergaben durchschnittlich dieselben Werte fiir die Grenzplasmolyse wie iso- 
liert gezogene. 

Es zeigte sich also, daf die Zellen der isoliert gezogenen Tabakwurzel 
in ihrer protoplasmatischen Eigenschaft hinsichtlich ihres osmotischen Wertes 
durch die Organkultur nicht verandert werden. 

Weiter war zu untersuchen, ob in Bezug auf die Permeabilitat zwischen 
den Zellen isoliert gezogener und denen normal in Erde wachsender Tabak- 
wurzeln Verschiedenheiten bestehen. Wir beschrankten uns in dieser Frage 
darauf, die Permeabilitat fiir Harnstoff zu priifen. Die Plasmolyse wurde 
mit einer 0,75molaren Harnstofflésung vorgenommen. 

In den Zellen der in Erde am intakten Keimling gewachsenen Wurzeln 
wurde nach anfanglicher starker Plasmolyse in etwa 47 Minuten vollstindige 
Deplasmolyse erhalten. In den Zellen der isoliert gezogenen Wurzeln war 
die Deplasmolyse nach etwa 47—48 Minuten beendet. Es besteht also auch 
in dieser Hinsicht ein protoplasmatisch vollkommen gleiches Verhalten der 
Zellen isoliert wachsender Wurzeln und der Zellen der Wurzeln, die im 
normalen Verband der Pflanze stehen. 

Es erscheint uns beachtenswert, da die protoplasmatischen Zustands- 
gréRen der Wurzelzellen unter so verschiedenartigen Bedingungen, wie sie 
die Entwicklung des Organs im normalen Zusammenhang mit der Pflanze 
einerseits und andererseits bei Isolierung und kiinstlicher Kultur des Organs 
darstellen, keine Unterschiede aufweisen; diese Konstanten sind also offen- 
bar im Charakter der Wurzelzellen stark verankert und werden vom Sprof- 
teil der Pflanze nicht hormonal beeinflu&t. Es ware von Interesse, solche 
Untersuchungen auch auf andere protoplasmatische Eigenschaften auszu- 
dehnen, etwa auf die Cytoplasma-Viskositat, von der jetzt vielfach eine 
Regulation durch Stoffwechselprodukte angenommen wird (Tonzig 1950). 


Zusammenfassung 


In Bezug auf den osmotischen Wert und die Harnstoffpermeabilitat zeig- 
ten isoliert wachsende Tabakwurzeln das gleiche zellphysiologische Verhalten 
wie normal im Verband mit dem Sproff wachsende Wurzeln. Durch das 
Wachstum in Organkultur werden demnach diese osmotischen Zustands- 
gréRen der Wurzelzellen nicht verandert. 


i7* 
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Vitamin C in Cuscuta 


Von 
Gertraud Walzel 


(Aus dem Pflanzenphysiologischen Institut der Universitat Graz) 


(Eingelangt am 28. Jaénner 1952) 


Cuscuta wurde lange Zeit fiir einen chlorophyllfreien Holoparasiten ge- 
halten. Erst Haenlein (1879) machte auf den Chlorophyllgehalt unreifer 
Cuscuta-Samen aufmerksam und Temme wies 1883 durch Assimilations- 
versuche die Befahigung des Parasiten zur Photosynthese nach. Diese Fest- 
stellung fand dann durch Experimente verschiedener Autoren die Bestiti- 
gung (Peirce 1893, Wilschke 1914, Gertz 1915, Robinson und 
Zweigelt 1923, Lilienstern 1928 u.a.). Esstellte sich heraus, daft Cuscuta 
‘ nur im vegetativen Stadium ein chlorophyllfreier oder -armer Holoparasit 
ist, im Stadium des Bliihens und Fruchtens jedoch ein griiner Hemiparasit 
und daff sie bei schlechten Ernahrungsbedingungen auch im vegetativen 
Stadium die Fahigkeit zu erhéhter Chlorophyllproduktion besitzt. Durch 
diese Eigenschaften schien mir Cuscuta eine geeignete Versuchspflanze zu 
sein, um festzustellen, ob eine Relation zwischen Photosynthese (Chloro- 
phyligehalt) und Gehalt an Vitamin C besteht. Eine solche Beziehung hat 
zuerst Giroud und seine Mitarbeiter vermutet (1934, 1938). Fiir und gegen 
diese Annahme hat dann eine Reihe von Autoren Argumente erbracht (u. a. 
Bukatsch 1939, 1940, 1952). 

Versuchspflanze war Cuscuta Gronovii Willd. Vitamin-C-Bestimmungen 
wurden sowohl an noch nicht parasitierenden Keimlingen als auch an alteren 
bereits schmarotzenden Pflanzen durchgefiihrt, der Wirt der letzteren war 
hauptsichlich Solidago canadensis. Uber die geeigneteste Methode, die 
Keimung zu beschleunigen, wurde bereits berichtet (Wal zel 1952). Die Be- 
stimmung der Ascorbinsaure erfolgte nach dem Verfahren von Tillmans. 

Die nachstehende Tabelle bringt die ermittelten Werte des Vitamin-C- 
Gehaltes von Cuscuta Gronovii, das Alter der Keimlinge ist vom Tage an 
gerechnet, an dem sie aus der Samenschale heraustreten. Die Zahlen sind 
Mittelwerte aus zahlreichen Einzelbestimmungen. Die gute Ubereinstim- 
rete der einzelnen Werte geht aus den jeweils drei Einzelbestimmungen 

ervor. 








Vitamin C in Cuscuta 261 











Ask. in mg°/p 
Cuscuta Farbe Frischgewicht Mittelwerte 
Einzelwerte 
Samen, unreif ........ intensiv griin 63,7, 59,8, 58,5 60,6 
Samen, halbreif ....... gelbgriin, gelb 12,3, 15,6, 14,9 14,2 
Samen, reif .... +s ees braun 3,2, 0 0 1,0 
Sprofstiick in Haustoriennihe 
(sonniger Standort). .... intensiv orange 13,9, 9,6, 10,6 11,3 
Sprofstiick in Haustoriennihe 
(Halbschatten) ....... blafgriin 10,4, 14,2, 98 | 11,4 
Sprosse in gréferer Entfernung 
von einem Haustorium.. . griingelb 62,9, 58,7, 64,1 61,9 
Spitzenteil junger Sprosse . . griin 110,9, 108,4, 111,6 110,3 
BiRiete ote its seeh a! atti vfet.o- ta wei 40,3, 39,4, — 39,8 
Keimlinge, 1 Tag alt. .... hellgelb 10,2, 11,1, 10,5 10,6 
Keimlinge, 2 Tage alt .... gelbgriin 15,8, 15,1, 14,3 15,0 
Keimlinge, 4 Tage alt .... hellgriin 9,3, 10,5, 9,7 9,8 
Keimlinge, 7 Tage alt .... hellgriin a4, °° 4,3 








Wie aus der Tabelle ersichtlich ist, besteht bei Cuscuta im Stadium des 
Parasitierens ein deutlicher Zusammenhang zwischen Chlorophyll- und Vita- 
min-C-Gehalt. Die Sprofspitze, die am weitesten von den Haustorien ent- 
fernt ist, enthalt am meisten Chlorophyll und ist auch reich an Vitamin C. 
Das Sproftstiick in der unmittelbaren Nahe der Haustorien, das fast kein 
Chlorophyll enthialt, ist auffallend arm an Ascorbinsaéure. Mit diesem Er- 
gebnis der Titration stimmt auch der histologische Befund iiberein: Mit 
Giroudschem Reagens (saurer Silbernitratlésung) behandelt, geben die 
Plastiden der blafgriinen Stengelpartien in der Nahe der Hausiorien nur 
ganz schwache Reduktion (partielle sichelférmige Schwarzung der Plastiden- 
cberflache). Daf diese Partien tatsaichlich nur wenig Chlorophyll enthalten, 
hat bereits MacKinney (1935a und b) gezeigt. Die Plastiden der chloro- 
phylireichen Stengelteile in weiterer Entfernung von den Haustorien sowie 
die der Sproftspitze weisen dagegen an ihrer ganzen Oberflaiche intensive 
Schwarzung auf. 

Aus der Tabelle geht auch hervor, daf die Ascorbinsiure im Samen 
wahrend des Reifungsprozesses abnimmt; dieser Befund steht in Uberein- 
stimmung mit den Angaben von Medawara (1950) iiber das Vitamin C in 
reifenden Pisum-Samen. Bei der Keimung von Cuscuta nimmt die Ascorbin- 
siure im Keimling zuniachst zu, dann aber sehr bald — schon am dritten Tag, 
nachdem er die Samenschale verlassen hat — wieder ab. 


Der von Giroud (1936) vermutete Zusammenhang zwischen Vitamin-C- 
und Karotin-Gehalt konnte fiir Cuscuta nicht bestiatigt werden. Sprofpar- 
tien, die in der Nahe der Haustorien stets eine karotinbedingte orangegelbe 
Farbung zeigen (MacKinney 1935a und b), weisen trotzdem dort immer 
einen niederen Gehalt von Ascorbinséure auf. Auch darin verhalt sich 
Cuscuta anders als andere Pflanzen (Bukatsch 1952), da die Sprofpar- 
tien (in Haustorien-Nahe) an sonnigen Standorten nicht mehr Vitamin C 
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enthalten als an schattigen. Es ist dies verstandlich, weil die Stengelteile 
des Parasiten in der Nahe der Haustorien infolge (fast) vollkommenen Feh- 
lens an Chlorophyll auch im starken Licht nicht assimilieren k6nnen. 


Zusammenfassung 


Die parasitierenden Stengel von Cuscuta Gronovii sind in den Partien 
in der Nihe der Haustorien chlorophyllfrei oder -arm und enthalten dort 
nur wenig Vitamin C, in weiterer Entfernung von den Haustorien sind die 
Stengelpartien dagegen relativ reich an Chlorophyll und Ascorbinsaure. 
Bei der Reifung der Cuscuta-Samen nimmt der Vitamin-C-Gehalt ab. 
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Berwick, Mary, C.: The effect of anesthetics on calcium release. J. Cell. 
and Comp. Physiol. 38, 95—108. 1951. 


An aufgefaserten Froschmuskeln wurde 1. das in einer Stunde in Rin- 
gerlésung diffundierende Calcium bestimmt, 2. das bei folgender Behandlung 
mit isotonischem Kaliumahlorid in das Ulitrafiltrat iibergehende und 3. das 
zuriickbleibende, das als gebundenes bezeichnet wurde. Die Hauptmenge 
des freien Calciums war in der Ringerlésung diffundiert. Bei Zusatz von 
Narkotika zur Ringerlésung diffundierte mehr Calcium in die Lésung, und 
zwar bei Anwendung von Ather und Chloroform mehr als bei Cocain. Die 
unter 2 und 3 genannten Calciumanteile waren nicht nennenswert ver- 
andert. Die Befunde werden im Sinne der Theorie der Narkose von Heil- 
brunn gedeutet. K. Umrath (Graz). 


Buchthal, Fr., and E. Kaiser: The rheology of the cross striated muscle 
fibre. With partial reference to isotonic conditions. Kong. Danks Vi- 
densk. Selsk.. Dan. Biol. Medd. 21, No. 7. 318 pages, with 105 fig. Koben- 
havn 1951. Preis kr. 35.—. 


Nicht eine Monographie mit Zuriickgehen auf die reichlich vorliegende 
Literatur wird geboten, aber ein ungewohnlich inhaltsreiches, eine Fiille von 
Versuchen und mathematischen Deduktionen verarbeitendes Buch iiber 
die mechanischen Eigenschaften der isolierten Muskelfaser 
in Ruhe und wahrend isotonischer Kontraktion; es ist eine Fortsetzung zu 
Buchthals viel zu wenig beachteten Untersuchungen zur isometrischen 
Kontraktion (ebend. 17. No. 7, 1942). Kiirzer referiert hat er iiber die neuen 
Versuche anlaflich des Symposion On Submicroscopic Morphology in Proto- 
plasm in Neapel (Pubbl. Staz. Zool. Napoli 23/Suppl., 115. 1951). Im jetzt 
erschienenen Buch befafit sich je ein Kapitel mit der ausfiihrlich dargelegten 
Methodik, der Rheologie der ruhenden Faser, der Dynamik ihrer iso- 
tonischen (tetanischen) Kontraktion und einer leptonischen Theorie 
zur Deutung ihrer mechanischen Eigenschaften. Es folgen drei als Anhang 
nachgestellte Abschnitte, das Literaturverzeichnis und ein solches der benutz- 
ten mathematischen Symbole sowie — wegen des grofen Umfanges von 
eroRtem Nutzen — ein Register der Sachgegenstande. Die grofe Zahl der 
verarbeiteten Untersuchungen machen es unmdglich, auf den gesamten In- 
halt des fiir die Muskelphysiologie wie fiir die Leptonik der lebenden 
Materie gleichermafen wichtigen und viele Protoplasmatiker ebenfalls an- 
gehenden Buches im einzelnen einzugehen; es mag daher ein kurzer Bericht 
iiber die angestellten Versuche und ihre Interpretation geniigen. 

bjekt der Untersuchungen war die isolierte Faser des m. semiten- 
dinosus von Rana esculenta und temporaria, Aufgabe der Versuche die 
Registrierung von Langen-Spannungsdiagrammen, die Analyse des Ein- 
siellungsverlaufes nach schnellen Langen- und Spannungsanderungen und 
die Untersuchung des Einflusses periodischer Anderungen der Lange und 
Spannung bei unterschiedlicher Amplitude und Frequenz. Die meisten 
Resultate lassen sich durch ein Spektrum von Retardierungszeiten eines 
Systems iiber mehrere Dekaden reichender, serienverbundener Voigt- 
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Elemente ausdriicken, wobei die langen Retardierungszeiten semidynami- 
scher und statischer Reaktion der Faser, die kurzen dynamischer entsprechen; 
nicht durch jenes Spektrum erfaft wird die Thixotropie. Die verzégerte 
elastische Einstellung, die iiber einen weiten Langenbereich nicht auf Pla- 
stizitit beruht, wird als Effekt eines Netzwerkes von Molekelketten mit 
Querverbindungen gedeutet, welche durch Warmebewegung gelést und resti- 
tuiert und aus Untersuchungen der Torsionselastizitat erwiesen werden. 
Jenes Netzwerk erklart auch die Abhangigkeit der dynamischen Elastizitat 
von der Amplitude erzwungener Schwingungen. Mit geniigend hohen Fre- 

uenzen wird der Strukturanteil ohne Belastung innerhalb einer Phase der 
Sahwikgenamctiele erhoht. 

Bei der leptonischen Deutung werden die Molekelketten durch 
zwei durch eine Potentialbarriere getrennte Gleichgewichtszustinde 
verschiedener Lange charakterisiert, zwischen denen statistische Fluk- 
tuationen angenommen werden, zu welchen die Aktivierungsenergie von 
Wiarmebewegung und Belastung herriihren. Die Lokalisation der Fluktua- 
tionen innerhalb der Molekelketten folgt aus dem schon in der Gleich- 
gewichtslange hohen, wenn auch nicht vollstandigen Orientierungsgrade der 
Faser. Die mechanischen Eigenschaften der Molekelketten und ihres Reti- 
kulums sind mathematischer Behandlung zugangig. Nach der entwickelten 
Transmutationstheorie beruht die Kontraktion auf der Fixierung der 
kiirzeren (a-) Konfiguration der Molekelketten. Das statische Langen- 
Spannungsdiagramm der kontrahierten Faser und deren dynamische Eigen- 
schaften wie das Verhalten der Kontraktions- und Relaxationsgeschwindig- 
keit werden als Funktion der Belastung, der Anderung der dynamischen 
Elastizitat und des zeitlichen Verlaufes der Spannungs- und Langenande- 
rung quantitativ zufriedenstellend interpretiert. 


Hans H. Pfeiffer (Bremen). 


Harding, Drusilla: Initiation of cell division in the Arbacia egg by 
injury substances. Physiol. Zod]. 24, 54—69, 1951. 


Extrakte aus verletztem Gewebe, Froschmuskel oder Gewebe der Muschel 
Venus mercenaria bewirkten an Eiern von Arbacia punctulata kiinstliche 
Parihenogenese, aber auch Cytolyse. Die Extrakte waren sauer und haben 
ihre Wirkung bei der Neutralisation verloren. Einige organische Saéuren 
und Phosphorsaure wirkten ahnlich aber bei gleichem p, schwacher zell- 
teilungsauslésend. Eine Einwirkungszeit, die gerade Parthenogenese auslisie, 
hat auch die Viskositat des Protoplasmas erhéht. K. Umrath (Graz). 


Heilbrunn, L. V., W. L. Wilson and Drusilla Harding: The action of 
i ooagee on cell division. J. of the National Cancer Institute 11, 
1 —1298, 1951. 


Die Verfasser haben aus Geweben verschiedener mariner Tiere, vor allem 
aus Seesternovarien, mit angesiuertem Seewasser eine Substanz extrahiert, 
welche die Teilung von Chaetopterus- und von Seeigel-Eiern verhin- 
dert. Die Substanz verhalt sich wie Heparin, indem sie das Protoplasma 
im Zellinneren diinnfliissig erhalt; in geniigender Konzentration verhindert 
sie die mitotische Gelbildung. Die Substanz bedingt auch eine Verfliissigung 
der Rindenschichte der Eizellen. K. Umrath (Graz). 


Hess, Kurt: Elektronenmikroskopie und Wandstruktur bei natiirlichen 
Zellulosefasern. Kunstseide und Zellwolle 28, 3—11 (1950). 


Ubersichtsreferat iiber die Ergebnisse der_Elektronenmikroskopie bei 
natiirlichen Zellulosefasern unter besonderer Betonung der neueren, aus- 
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landischen Arbeiten, bei denen neuzeitliche, bessere Prapariermethoden zur 
Anwendung gelangt sind. 

Nach einer kurzen Betrachtung iiber die grundlegende Bedeutung der 
Praparierungsmethode und einer gedrangten Ubersicht iiber die ersten Er- 
folge einer Sichtbarmachung von Struktureinheiten werden die neueren 
Arbeiten besprochen, wobei zahlreiche Aufnahmen wiedergegeben werden. 
Auf Grund einer Diskussion des vorliegenden Materials wird geschlossen, 
daf sowohl die lichtmikroskopischen Fibrillen wie auch die submikroskopi- 
schen Mikro- oder Flementarkbrillen natiirliche Strukturelemente der Zell- 
wand darstellen und nicht Produkte einer kiinstlichen Beeinflussung bei der 
Praparation sind. Ob eine mehr oder minder einheitliche Dicke der Elemen- 
tarfibrille von der Natur eingehalten wird — wie dies Frey-Wyssling 
vertritt —, wird an Hand der einzelnen, stark streuenden Versuchsergebnisse 
als noch nicht sicher entscheidbar hingestellt. Auf einen méglichen Einfluf 
der Nichtzellulosestoffe fiir die Prapariertechnik, insbesonders bei Primir- 
wanden, wird hingewiesen, desgleichen auf einige noch ungeklarte Fragen, 
wie Querschnittsform und Langsunterteilung der Elementarfibrille. 

E. Treiber (Graz). 


Mikroskopische und chemische Organisation der Zelle. 2. Colloquium 
der Deutschen Gesellschaft fiir Physiologische Chemie am 6. und 7. April 
1951 in Mosbach (Baden). Mit 25 Textabb. IV, 102 S. Springer-Verlag 
Berlin—Géttingen—Heidelberg. 1952. DM 9.60. 


Wenn wir die Namen der Referenten anfiihren, die bei diesem Sympo- 
sium gesprochen haben, und die Themen der Referate, die gehalien wurden, 
so weifi jeder, daf hochaktuelle Fragen diskutiert wurden und daft fiih- 
rende Forscher sie dargelegt und aufgerolli haben. Es aprachen F. E. Leh- 
mann (Bern) iiber Mikroskopische und submikroskopische Bauelemente der 
Zelle, K. Lang (Mainz) iiber Lokalisation der Fermente und Stoffwechsel- 
prozesse in den einzelnen Zellbestandteilen und deren Trennung, K. Felix 
(Frankfurt a. Main) iiber Nucleoprotamine und Nucleoproteide, G. Schramm 
(Tiibingen) itiber Makromolekulare Struktur der Nucleinséure, G. Pie- 
karski (Bonn) iiber Zellkernaquivalente der Bakterien. Literaturlisten 
und Diskussionsbemerkungen beschlieRen jeden Artikel, ausgezeichnete 
Abbildungen beleben ihn. Wenn K. Felix zur Begriifung und Eroéffnung 
der Tagung als Motto hinstellt, da es an der Zeit ist, da die Physiologische 
Chemie sich wieder mehr an die Morphologie anlehnt und untersucht, wo 
in der Zelle die einzelnen Prozesse ablaufen, und wie sich die Gebilde, die 
man mit dem Mikroskop sieht, am Stoffwechsel beteiligen, so ist das eine Auf- 
forderung, die dem Protoplasmatiker aus dem Herzen gesprochen ist. Im 
Interesse des Kontaktes mit der morphologischen Zellforschung méchte der 
Botaniker wiinschen, dafi fiir die an der Grenze der mikroskopischen Sicht- 
barkeit liegenden Teilchen, die man jetzt durch fraktionierte Zentrifugie- 
rung aus dem Cytoplasma zertriimmerter Zellen isolieren kann, nicht der 
Ausdruck Mikrosomen Verwendung finden wiirde, denn unter ,,Mikro- 
somen™ versteht die botanische Cytologie seit Hanstein (1880) gréfere, 
mikroskopisch leicht sichtbare Einschliisse des Cytoplasmas. 

Weber (Graz). 


Mukherjee, S. M., J. Sikorski und H. J. Woods: Micellar Structure of 
Native Cellulose. Nature 167, 82i—823 (1951). 


_ Durch eingehende Untersuchungen von Kratky, Hermans, Kast, 
Treiber u, a. ist fiir die Hydratzellulose eine blattchenférmige Micell- 
oder Kristallitgestalt sichergestellt. Fiir die native Zellulose ist kiinstlich 
eine héhere Orientierung, wenn man von kleineren Effekten absieht, nicht 
erreichbar; weder die einzige Ausnahme — Tunicin — noch die natiirlichen 








266 Referate 


Wachstumstexturen von Valonia ventricosa und Chaetamorpha Linum 
— einen sicheren Hinweis auf eine Blattchengestalt des Micellquer- 
schnitts. 

In der referierten Arbeit wird in Anlehnung an die Saurehydrolyse zum 
.Micell-Sol“ von Ranby und Ribi eine kolloidale Lésung von Baumwolle 
und Ramie hergestellt, die Partikeln von 500 bis 2500 A Linge und 50 X 150 
(bzw. 200) A im Querschnitt enthalt. Aus Hydrolysaten in einem friiheren 
Zerteilungsstadium konnten spride, transparente Filme erhalten werden, 
die eine héhere Orientierung (in der Bezeichnung von Kratky und Mark) 
sowie eine Anisotropie der Kleinwinkelstreuung zeigen. Die Auswertung 
der Réntgenaufnahmen ergibt ebenfalls eine Blattchengestalt, und zwar mit 
101 (= A,) in der Blattchenebene. (Damit in Ubereinstimmung stehen die 
Ergebnisse an Tunicin |A, parallel zur Decken- oder Mantelebene]|, V alonia 
ventricosa [A, parallel zur Zellwand| und Bakterienzellulose [Sisson]. 
[Anmerkung des Referenten|.) E. Treiber (Graz). 


Pfeiffer, Hans H.: Polarisationsoptische Untersuchungen am Spindel- 
apparat mitotischer Zellen. Cytologia (Tokyo) 16, 194. 1951. 


Der Gang der Doppelbrechung der Spindelfasern (Cyclops, Diaptomus, 
Clivia) nach Einbettung in Medien verschiedener Brechungsindices ent- 
spricht einem Stabchen-Mischkérper von positivem Charakter, womit eine 
weitere Bestatigung fiir die fibrillare Leptonik der Spindelfasern erbracht 
erscheint. Diese Textur wird aber nicht mit der Zugfasertheorie in Zu- 
sammenhang gebracht, sondern an Hand einer kurzen Literaturiibersicht 
im Sinne der Strémungstheorie gedeutet. O. Hartel (Graz). 


Plant growth substances, edited by Folke Skoog, X u. 476 S. University 
of Wisconsin Press, 1951. Preis $ 7.50. 


Anlaflich der 100-Jahr-Feier der Universitat Wisconsin haben vierzig, 
fast ausschlieBlich in Amerika tatige Forscher eine Ubersicht iiber den heuti- 
gen Stand der Wuchssiofforschung gegeben. In einem ersten Hauptabschnitt 
werden die Wuchsstoffe (Auxine) selbst besprochen. Haagen-Smit defi- 
niert sie nach Thimann als organische Substanzen, die in geringer Konzen- 
tration ein Langenwachstum von Achsen bewirken, welche nach Méglichkeit 
von eigenem Wuchsstoff befreit sind. Thimann bespricht den Chemismus 
der natiirlichen und kiinstlichen Wuchsstoffe und die Méglichkeiten ihrer 
spezifischen Wirkung auf das Protoplasma. Dabei faftt er seine Studien 
iiber die Beziehungen zwischen Wudhsstoffen und dem 4-C-Saurensystem der 
Atmung zu einer Gesamthypothese zusammen, deren Grundgedanke darin 
besteht, da® die Sauren Schutzstoffe gegen die Hemmwirkung von Substan- 
zen sind, die die Enzyme angreifen (so zum Beispiel Jodazetat, Glutathion). 
Zu diesen Schuizstoffen rechnet er auch die Auxine. Went schildert die Ent- 
wicklung der Wuchsstofflehre, wobei erfreulicherweise auch die deutsche 
Forschung zu ihrem Recht kommt, besonders auch auf die Verdienste P fe f- 
fers hingewiesen wird, bei dem Boysen Jensen und Paal arbeiteten. 
Kern behandelt das Verhalten der wachsenden Zellwand, Burstrém die 
osmotischen Verhaltnisse wahrend der Streckung. Aus dem zweiten Ab- 
schnitt, der die Beziehungen der Wuchsstoffe zum Gesamtstoffwechsel be- 
handelt, seien besonders die Ausfiihrungen Averys iiber Wachstum und 
Atmung erwahnt. Die elektrische Polaritaét in ihrer Beziehung zu den 
Auxinen schildert Schrank. Eine Reihe von Darstellungen ist den wuchs- 
stoffbedingten histologischhen Anderungen gewidmet (Mitchell, Beal, 
Zimmerman). Overbeek u. a. geben Zusammenfassungen iiber die 
praktische Bedeutung der Wudhsstoffe, von denen besonders 2 — 4 Dichlor- 
phenoxyessigsdure und Naphthylessigsdure bereits in gréRtem Mafkstabe 
verwendet werden. Im Abschniit iiber die entwicklungsphysiologische Be- 
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deutung der Wuchsstoffe finden wir eine Darstellung von White iiber 
Gewebekulturen sowie eine Originalarbeit von Skoog und “Tsui iiber 
Organbildung aus solchen. Die Befunde machen es unwahrscheinlich, daf 
jedes Organ fiir seine Entwicklung einen spezifischen Stoff bendtigt; viel- 
mehr — sie dafiir, da Organanlage und -entwicklung durch quanti- 
tative Veranderungen zwischen Nahr- und Wuchsstoffen bewirkt werden; 
dabei spiele die Morphologie der umgebenden Gewebe eine wichtige Rolle, 
da sie fiir die Synthese, Wanderung und Ansammlung der Stoffe mafgeblich 
ist. Die Bedeutung der Wuchsstoffe fiir Sexualitat, Blatt- und Fruchtbildung 
werden von Spezialisten auf diesem Gebiet, wie z. B. Gustafson, Muir, 
Roberts wer Wittwer, behandelt, die Bedeutung fiir die Pathologie 
schildern u. a. de Ropp und Riker, den Vitaminbedarf der Saprophyten 
behandeln Snell und Tatum. 

Wie man sieht, hat sich die groffe Mehrzahl der amerikanischen Wuchs- 
stofforscher an der Zusammenstellung dieses Bandes beteiligt. Die Vielzahl 
der Verfasser, von denen hier nicht alle genannt werden konnten, bedingt 
es, daft die Artikel nur lose zusammenhangen und manche Fragen gar nicht 
zur Besprechung kommen, so die nach den Zusammenhangen zwischen 
Kégls Auxin und der Indolylessigsiure, die Frage der ,,precursor” usw. 
Andererseits vermittelt das Buch dem deutschen Leser eine Fiille neuester 
Literatur und damit zahlreiche Anregungen zu weiterer Arbeit. 


H. von Guttenberg (Rostock). 


Protoplasmatisches vom Symposion ,,On Submicroscopic Structure of 
Protoplasm“. 


Nachdem das zum 15. Dezember 1951 ausgegebene Heft mit dem Bericht * 
dariiber erschienen ist, mag iiber die wichtigsten den Protoplasmatiker 
angehenden Ergebnisse der vom 22. bis 25. Mai 1951 in der Stazione 
Zoologica in Neapel abgehaltenen Diskussionstagung kurz zusammen- 
gefaRt werden. Vorgelegt wurden 11 Arbeiten*, von denen an dieser Stelle 
vor allem die folgenden neun zu erwahnen sind. 

Zur Molekularstruktur der Proteine teilte Astbury [1] neue réntgeno- 
graphische Untersuchungen an Faserproteinen in Beziehung zur Muskel- 
tatigkeit und an Bakteriengeifeln mit; aufer rhythmischen Formanderun- 
gen der Faserproteine kamen auch degenerative Veranderungen von Kol- 
lagenfasern ebenso wie die Frage der Querstreifung zur Diskussion. 
Raunzi [2] berichtete von entgegengesetzt gerichteten Viskositatsveranderun- 
gen von Linear- und Sphiroproteinen durch Substanzen, welche bei Embryo- 
nen von Seeigeln Animalisierung, bei solchen von Amphibien Evokation und 
VergréRerung der Notochorda bedingen; seine Methoden wurden erprobt 
an Proteinen des Cytoplasmas, des Muskels und an Thymonukleohiston. 
Mit der Synthese von Proteinen durch Kondensation von Aminosauren, wo- 
bei Phosphorylationssysteme und vermutlich auch Ribonukleinsidure be- 
teiligt sein sollen, befafte sich Chantrenne [4], mit strittigen Fragen 


1 Relazioni tenute al convegno sulla struttura submicroscopica 
del protoplasma. Stampate con il concorso finanziario del/ UNESCO. (Pubbl. 
Staz. Zool. Napoli 23/Suppl., VII +206 pag. con 20 tav., Napoli 1951.) Prezzo 
Lire 2400 (spedizione inclusa). 

2 Der Band umfaft die folgenden Arbeiten: 

[1] W. T. Astbury (Leeds): Some recent adventures among the proteins, 1—-18 
(with 4 plates) ; 

[2] S. Ranzi (Milano): Proprieta e struttura delle proteine protoplasmatiche, 19 
bis 46 (con 1 tavoia); : 

[3] E. Zeuthen (Copenhagen): Segmentation, nuclear growth and cytoplasmic 
storage in eggs of Echinoderms and Amphibia, 47—69 (with 3 plates); 

[4] H. Chantrenne (Bruxelles): Recherches sur le mécanisme de la synthése des 
protéines, 70—86; 
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jener von Purinsystemen Kalckar [5], wahrend Wilkins [6] aufer von 
seinen polarisationsoptischen und Messungen des Ultraviolettdichroismus an 
Virusnukleoproteinen auch von elektronenmikroskopischen Unter- 
suchungen Boveys an Kernmembranen (Licher und Ringe in regelmafigem 
Abstande und eine Faserstruktur in der Membranebene) berichtete. Auf die 
Darbietungen Buchthals [7] gehe ich erst bei Besprechung seiner neuen 
Veréffentlichung in Dan. Biol. Medd. 21, No. 7 (1951), ein. Mittels Phasen- 
kontrast- und Polarisationsmikroskopie wurden von Ref. [8] die Leptonik 
des Kernspindelplasmas sich teilender Eier und explantierter Mesen- 
chymzellen in vitro analysiert, beim Vermessen ein Verhalten wie bei einem 
Wienerschen Mischkérper nachgewiesen (vgl. Hans H. Pfeiffer, Cyto- 
logia 16, 194, 1951) und vergleichsweise elektronenmikroskopische Befunde 
an Amphiastern von Coregonus-Blastulae (W. Beams, T. C. Evans, 
W. W. Baker und V. van Breemen, Anat. Rec. 107, 329, 1950) besprochen. 
Durch W. J. Schmidt [9] wurde eine didaktisch vorbildliche Einfiihrung 
in die Polarisationsmikroskopie mit leptonischer Zielsetzung am Beispiel des 
Auftengliedes der Retinazelle gegeben und Anderungen > natiirlich vor- 
handenen Anisotropie durch Alkohol- und Osmiumsiure, kiinstlicher Dich- 
roismus durch Farbstoffe und Metalle, das Zusammenwirken von Form- und 
Eigendoppelbrechung dargelegt und daraus der leptonische Bauplan des 
Objekts erschlossen. Uber seine elektronenmikroskopischen Untersuchungen 
der inneren Oberflache des Plasmalemma von Valonia und das Vor- 
kommen insular begrenzter Stellen, welche irgendwie mit der Produktion 
von Mikrofibrillen der Zellulose in Beziehung zu setzen sind, berichtete wie 
auf dem Symposion der Society for Experimental Botany (1951) Pre- 
ston [10], wahrend wiederum die Kombination verschiedener lichtmikro- 
skopischer Methoden mit der Elektronenoptik den Untersuchungen von 
Bairati und Lehmann [11] zugrunde lagen. Durch Zentrifugieren und 
Mikrurgie gesonderte Zellkonstituenten wurden nach verschiedener Fixie- 
rung strukturell verglichen. Am sehr instabilen Hyaloplasmasol wurden 
globulare und Fadenproteine wahrscheinlich gemacht, am Gel ein dreidimen- 
sionales Netzwerk, das beim Fortschreiten von der Osmiumsaure zu den 
sauren Fixiermitteln immer gréber wird. Beim Plasmalemma ist ein 
Aufbau aus globularen Gebilden gesichert, das Vorkommen fibrillarer Pro- 
teinfolien aber nicht sicher auszuschliefien. Ebenso mag es um Kristall- 
vakuolen stehen, wahrend kontraktile daneben fibrillare Strukturen auf- 
weisen. Kein Fixiermittel ist ideal, sondern es gilt, aus der Wirkung einer 
Reihe von Mitteln die Befunde zu kombinieren. Gleiches gilt, wie auf der 
Tagung immer wieder zum Ausdruck kam, fiir die kombinierte An- 
wendung mdglichst vieler optischer Untersuchungsmethoden. 
Hans H. Pfeiffer (Bremen). 


[5] H. M. Kalekar (Copenhagen): Biosynthetic aspects of nucleosides and nucleic 
acids, 87—103; 

[6] M. H. F. Wilkins (London): Ultraviolet dichroism and molecular structure in 
living cells; Electron microscopy of nuclear membranes, 104—114 (with 2 pla- 


tes) ; 

[7] Fr. Buchthal (Copenhagen): The rheology of the cross striated muscle fibre 
and its minute structural interpretation, 115—146 (with 1 plate); 

[8] Hans H. Pfeiffer (Bremen): New experiments on fundamental structures in 
cytoplasmic systems, 147—157 (with 1 plate); 

(9] W. J. Schmidt (Giefen): Polarisationsoptische Analyse der Verkniipfung von 
Protein- und Lipoidmolekeln, erlautert am Aufenglied der Sehzellen der 
Wirbeltiere, 158—183 (m. 1 farb. Taf. im Text); 

{10} R. D. Preston (Leeds): The cell wall-cytoplasm relationship in Valonia, 184 
bis 191 (with 3 plates); 

[11] A. Bairati (Bari) e F. E. Lehmann (Berna): Diversi costituenti della Amoeba 
proteus (plasmalemma, ialoplasma, vacuoli) esaminati al microscopio elettro- 
nico, 192—206 (con 4 tavole). 
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Ruge, Ulrich: Ubungen zur Wachstums- und Entwicklungsphysiologie 
der Pflanze. 3., verbesserte Aufl. Pflanzenphysiolog. Praktika Band IV. 
XIII. 166 S., 63 Abb. Springer-Verlag, Berlin—Géttingen—Heidelberg 
1951. Gln. DM 19.60. 


Wenn ein ,,Praktikum“ innerhalb relativ kurzer Zeit seine dritte Auf- 
lage erleben kann, dann beweist dies nicht nur, daf ein Bediirfnis dafiir 
vorhanden ist, sondern auch, dai es dieses Bediirfnis voll zu befriedigen 
vermag. Ruges Praktikum, nunmehr in die Reihe ,,Pflanzenphysiologische 
Praktika“ des Springer-Verlages aufgenommen, ist nicht nur das einzige 
derartige Werk der deutschsprachigen Literatur, sondern ist vor allem durch 
die geschickte und vielseitige Auswahl sicher reproduzierbarer Versuche, 
die zudem in einem Semester bewaltigt werden kénnen, ein wertvoller 
Helfer fiir Dozent und Student. Die bewahrte Einteilung der friiheren 
Auflagen wurde beibehalten, der Text an einigen Stellen um allgemeine 
einleitende Bemerkungen erweitert und namentlich im Abschnitt iiber 
Wuchsstoffe um einige wichtige Versuche vermehrt (Kressewurzeltest, Wir- 
kungen der 2,4-Dichlorphenoxyessigsaéure). Zellphysiologische Versuche 
(Plasmaviskositat, Osmotische Werte, Membrandehnbarkeit) werden im Zu- 
sammenhang mit der Analyse des Streckungswachstums einbezogen, an- 
sonsten vermeidet das Praktikum sorgfaltig Uberschneidungen. Auch die 
Versuche zur reproduktiven Phase sind etwas vermehrt, soweit sie sich in 
kiirzerer Zeit durchfiihren lassen; die Genetik bleibt dabei wie in den 
vorigen Auflagen unberiicksichtigt. Wertvoll ist auch der Anhang mit 
praktischen Hinweisen. Nach wie vor: ein zuverlassiger Fiihrer durch das 
im Praktikumsbetrieb: oft etwas stiefmiitterlich behandelte Gebiet der 
Entwicklungsphysiologie! O. Hartel (Graz). 


Stacey, M.: Biological Polymerization with Reference to Polysaccharide 
Synthesis. Chemistry and Industry 1950, 727—728. 


Nach einer kurzen Betrachtung iiber kiinstliche Polymerisations- und 
Polykondensationsreaktionen wird festgestellt, da die biologische Synthese 
der Makromolekiile unter einer strengen Kontrolle von biologischen Kataly- 
satoren (Enzymen) steht. Gewebsbildung und Nahrungsspeicherung sind 
Beispiele dafiir. Die iiberwiegende Zahl der biologischen Makromolekiile 
sind Kondensationsprodukte, die weitgehend in waBriger Phase entstehen, 
ohne auferen Druck, bei Kérpertemperatur in Beisein (Photokatalyse) oder 
Abwesenheit von Licht. 

Die Biokatalysatoren, die die Reaktion hervorrufen oder auslésen, sind 
vielfach ihrer Natur nach Proteine oder Nucleoproteine der autosyntheti- 
schen (self-duplicating) Molekiilklasse. 

Wihrend so gut wie nichts iiber den Aufbau der Proteine, proteolytischen 
Enzyme und der Nucleinsaure sowie iiber die Fettsynthese bekannt ist, sind 
in der Polysaccharidsynthese unsere Kenntnisse fortgeschrittener. Es wird 
im folgenden Naheres iiber die Bildung von Dextran, Levan, Amylose, 
Amylopectin und Glycogen referiert. Schlieflich wird noch auf die wichtige 
Arbeit von T. K. Walker (Advances in Enzymology 9, 579 [1949]) einge- 
gangen, der bei der Bildung der Bakterienzellulose als Zwischenkérper Gly- 
kolaldehyd CH,OH-CHO fassen konnte. Verfasser konnte Zellulose aus 
Fructose mittels (unléslicher) Zellbruchstiicke (von Azotobacter xylinum?) 
erhalten. Ein lisliches, zellulosesynthetisierendes Enzym konnte noch nicht 
gefaRt werden. Elektronenmikroskopische Untersuchungen der bakteriellen 
Zellulosesynthese lassen erkennen, daf die Bakterienzellen von einem Gel 
umgeben sind, welches faserférmig zu kristallisieren scheint, so daft man 
hierin anscheinend ein nichtkristallines, amorphes Vorprodukt (oder Bil- 
dungsstadium?) der Zellulose erblicken darf. E. Treiber (Graz). 
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Stocker, O.: GrundriB der Botanik. VIII, 264 S., 303 Abb. Springer- 
Verlag, Berlin—Géttingen—Heidelberg. 1952. Gln. DM 16.80. 


Die letzten Jahre haben zwar eine Reihe von ausfiihrlichen Lehrbiichern 
der Botanik gebracht, ein moderner Grundrif, der den Stoff im Umfang 
eines Nebenfaches (also fiir Pharmazeuten, Mediziner, Land- und Forst- 
wirte usw.) bringt, fehlte jedoch bislang. Diese Liicke fiillt nun Stockers 
»Grundrif* in einer Weise aus, die — wie gleich bemerkt sei — kaum 
Wiinsche offen laf@t. Ausgangspunkt der Darstellung ist die Form; nach 
den einleitenden Bemerkungen iiber Einteilung und erkenntnismafige 
Grundlagen bringt der erste Abschnitt daher eine wenn auch kurze Uber- 
sicht iiber die Hauptgruppen des Pflanzenreichs. Der Schwerpunkt des 
Grundrisses liegt jedoch auf der allgemeinen Botanik. Die sehr ausfiihrlich 
behandelte Morphologie geht von der Zytologie aus, die bis zur Mizellierung 
der Zellwande, zur Matrizentheorie usw. vorgefiihrt wird. Auch die Phy- 
siologie wird von der Zellphysiologie her entwickelt. Die physikalisch- 
chemischen Grundlagen, wie p,, Dissoziation, werden z. B. bis zur Haft- 
punkttheorie entwickelt, von hier fiihren dann die Quellungserscheinungen 
zum Wasser in der Zelle und zum Wasserhaushalt, die Ausfiihrungen iiber 
Redoxpotentiale, Fermente und Energieiibertragung miinden im ‘Abschnitt 
Dissimilation beim Saurekreislauf. Die meisterhafte und souverane Art 
der Darstellung wird wohl am besten dadurch beleuchtet, daff das Kapitel 
iiber die Photosynthese, wohl erstmalig in einem Grundriff§ und ohne 
Schwierigkeiten fiir den Leser, nicht nur die Aktivierung des Wasserstoffs 
aus dem Wasser, sondern auch den Warburgschen KreisprozeR (Ein- 
quantenreaktion) einbezieht, wobei jedoch, wie auch in den iibrigen Ab- 
schnitten, auf den gewoéhnlich mitgeschleppten historischen Ballast vdllig 
verzichtet wird. Der Absdchnitt ,,.Entwicklungsphysiologie“ umfaft die Gene- 
tik, die Wachstums- und die Reizphysiologie. Mit besonderer Freude findet 
man einen eigenen Abschnitt ,,Okologie“, in dem nicht nur die Standorts- 
und die inneren Faktoren (Resistenz), sondern auch die Lebensformen, Er- 
nuihrungsspezialisten, Symbiosen usw. Platz finden. Der Abschnitt ,,Geo- 
botanik“ (inklusive Soziologie) und kurze Hinweise auf die Quantenbiologie 
runden den Grundrifi zu dem ab, was sich der Verfasser zum Ziele gesetzt 
hat, namlich zu einer architektonischen Darstellung des Gesamigebietes. 
Dieses Vorhaben ist restlos gelungen. Besonders muff noch die iiberaus 
reiche Bebilderung hervorgehoben werden, gréftenteils nach Originalen 
oder nach umgezeichneten und dabei veranderten Vorlagen. Dabei fanden 
Mittel der modernen Graphik Anwendung, wodurch die Bilder sehr an 
Plastik und damit Einpragsamkeit gewinnen, in einigen Fallen allerdings 
unter Verzicht auf feinere Details. Der Grundrif’ kann nicht nur als Ein- 
fiihrung, sondern auch zur Vorbereitung fiir das Studium ausfiihrlicherer 
Lehrbiicher nur warmstens empfohlen werden, eine weite Verbreitung ist 


ihm sicher. O. Hartel (Graz). 


Tonzig, Sergio, e Federica Trezzi: Ricerche sulla fisiologia dell’acido 
ascorbico. II. L’acido ascorbico e la viscosita strutturale del plasma. 
Nuov. Giornale Botanico Italiano LV II, 515—534 (1950). 


Wahrend Auxin und auxinahnlich wirkende Substanzen die Struktur- 
viskositat des Protoplasmas erhéhen, erniedrigt die Ascorbinsaéure die 
Plasmaviskositat. Die Viskositatsbestimmungen wurden nach der Methode 
der Plasmolyse-Form und -Zeit an Epidermiszellen des Hypokotyls von 
Lupinus albus und Ricinus communis durchgefiihrt. Die Ascorbinsaiure 
wurde dem Hypokotyl entweder direkt geboten oder durch die Wurzel auf- 
genommen. Die Herabsetzung der Viskositit ist innerhalb bestimmter Gren- 
zen proportional der aufgenommenen Menge der Ascorbinsaure. Mehrstiin- 
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diges Verdunkeln von Blattern und Stengeln setzt den Gehalt der Organe 
an Ascorbinsiure herab, parallel damit geht eine Erhéhung der Plasma- 
viskositat im Dunkeln. Etiolierte Pflanzen enthalten viel weniger Vitamin C 
und die Viskositat ihres Cytoplasmas ist héher im Vergleich zu der der 
griinen Lichtpflanzen. Wurzeln, die im Vergleich zu griinen Pflanzenteilen 
arm an Ascorbinsaure sind, haben auch ein viel viskéseres Cytoplasma. Der 
Antagonismus in der Wirkung des Auxins und der Ascorbinsaure geht auch 
daraus hervor, dafi letztere die Wirkung des Auxins herabsetzen, ja selbst 
annullieren kann. Die Vitamin-C-armen Wurzeln sind viel empfindlicher 
den Wuchsstoffen gegeniiber als die Vitamin-C-reicheren Sprosse. 
F. Weber (Graz). 


Vrtar, Boris 1949: Morphologija i plastidogeni postanak kaucukovin 
zrnaca kod smokve (Ficus carica) i gumijevka (Ficus elastica). Mor- 
phologie et l’origine plastidique des globules de caoutschouc chez Ficus 


carica et Ficus elastica. Acta Botanica. Inst. bot. Univ. Zagrebensis 12/13, 
165—193. 


Frey-Wyssling hat 1935 die Ansicht vertreten, der Kautschuk entstel:e 
nicht frei im Cytoplasma der Milchréhren, sondern in Plastiden. Pro- 
kofjew hat 1946 die Richtigkeit dieser Hypothese fiir die Kautschukbil- 
dung bei Scorzonera tausaghyz erwiesen. Gleichzeitig und unabhangig da- 
von hat Vrtar die Morphologie und den Ursprung der Kautschukkiigelchen 
von Ficus-Arten studiert- Im Ultramikroskop lieBen sich die plastidaren 
Hiillen um die Kautschuktrépfchen seher. Dies Hiillen farben sich mit 
Rubin S. Silbernitrat wird von der plastidiren Hiille reduziert. An un- 
reifen Ficus-carica-Friichten gelingt es, die Anfangsstadien der Kautschuk- 
bildung nach geeigneter Fixierung und Farbung in intensv rot gefarbten 
Plastiden zu verfolgen. Damit ist ein neues Beispiel dafiir erbracht, daft die 
Plastiden diejenigen Organe des pflanzlichen Protoplasten sind, in denen 
die hochmolekularen organoiden Inhaltskérper gebildet werden. In diesem 
Zusammenhange sei an die Annahme von W. K. Farr erinnert, nach der 
auch die Cellulose in Plastiden entsteht. Die Untersuchung von Vrtar laft 
auch die Frage wieder aktuell werden, ob der Milchsaft als Zellsaft auf- 
zufassen ist oder als eine spezielle Form diinnfliissigen Protoplasmas. Eine 
deutliche Grenze zwischen Cytoplasma und Milchsaft ist meist nicht zu 
sehen, es fehlt anscheinend der Tonoplast. F. Weber (Graz). 


Walligren, I.: Observations on the Golgi apparatus in living plasma cells 
and in erythroblasts with dark ground illumination. Expt. Cell Res. 2, 
10—19 (1951). 


Durch Sternalpunktierung von an pernizidser Anamie erkrankten Per- 
sonen erhaltene Zellen zeigen in sehr diinner Schicht in strukturloser 
Grundsubstanz zwei innig vermengte Arten von Golgitropfen, deren Be- 
wegungen und Gestaltsveranderungen beschrieben werden. Ein 
Austausch von Tropfen des Golgiapparats mit solchen umgebenden Cyto- 
plasmas soll méglich sein. H. H. Pfeiffer (Bremen). 


Ziegenspeck, H.: Der submikroskopische Bau des Holzes im Vergleich 
mit dem der Fasern im allgemeinen. In: Handbuch der Mikroskopie in 
der Technik. Bd. V, T. 1, S. 371—456, mit 29 Abb. Umschau- Verlag, Frank- 
furt a. M. 1951. 

Steht auch bei der Erforschung submikroskopischer Strukturen das Elek- 
tronenmikroskop heutzutage im Mittelpunkt des Interesses, so zeigt doch 
der vorliegende Beitrag, daft die verfeinerten Methoden der Lichtmikrosko- 
pie, an deren Ausbau und Anwendung Verfasser maftgeblichen Anteil hat, 
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daneben durchaus ihre Bedeutung und Berechtigung behalten und wertvolle 
Einblicke in den Feinbau des Holzes und der Pflanzenfaser gestatten. Die 
Polarisationsoptik als wichtigste Methode gibt nicht nur Aufschluf iiber den 
mizellaren Aufbau der einzelnen Zellwandschichten (der in engen Zu- 
sammenhang mit ihrer Leistung und Festigkeit steht), sondern zeigt auch 
interessante Besonderheiten, wie die kreisférmige Mizellierung der sekun- 
diren Zellwande um die Hoftiipfel oder die abweichende Anordnung der 
Mizellen an den Tracheiden-Endigungen. Auch zwischen Nadel- und 
Laubholz finden sich polarisationsoptische Unterschiede, die Tracheide des 
Nadelholzes wird beim Laubholz durch zwei Bauprinzipien ersetzt, die 
Spiralstruktur der Faser und die Ringstruktur der Gefafe und Holzparen- 
chymzellen (entsprechend Z.s ,,Gegenmizelldehnungssatz*). Auf das noch un- 
bearbeitete Gebiet der Anwendung polarisationsoptischer Methoden auf die 
spezielle Holzanatomie wird hingewiesen. — Mit den Mitteln der verfeiner- 
ten Lichtmikroskopie wie Polarisation, Dunkelfeld mit Azimutblende, 
Phasenkontrast (vom Verfasser erstmals auf die Holzuntersuchung angewen- 
det), namentlich in Verbindung mit polarisiertem Licht, laft sich in den 
Zellwanden eine fibrillare Struktur darstellen, die bei einem Vergleich mit 
elektronenmikroskopischen Bildern den Fibrillenbiindeln entsprechen diirfte; 
Verfasser schlagt hiefiir die kurze Bezeichnung ,,Fila“ vor und nennt Wande 
mit paralleler bzw. schraubiger Struktur eufilat, solche mit ungeordneter 
Filarstruktur dysfilat bzw. ohne sichtbare Filarstruktur afilat. Ob dieser in 
erster Linie durch das Auflésungsvermégen der Instrumente bestimmten 
Unterscheidung eine wesentliche Bedeutung fiir die Strukturanalyse bzw. die 
Erkennung und Beschreibung von Fasern zukommt, werden spezielle Unter- 
suchungen zeigen miissen. Bei Quellung (Schweitzers Reagens) zerfallen 
die Fila in wetzsteinférmige doppeltbrechende Gebilde; die auf diese ,,Fila- 
quellung” folgende ,,Fibrillen“- sowie ,,Mizellenquellung™ vernichtet schlieR- 
lich auch die Doppelbrechung. — Die Réntgen-Strukturanalyse,. die Quel- 
lungsanalyse, die Metachromasie und Dichroskopie sowie Elektronenmikro- 
skopie werden in ihrer Anwendung auf die Strukturaufklarung der Fasern, 
wenn auch z. T. nur in referierender Form und bisweilen sehr knapp, be- 
handelt und ihre Ergebnisse zu einem Schema des Zellwandbaues (im wesent- 
lichen Frey-Wissling und Miihlethaler folgend) zusammengefiigt. 
Auf eine Diskussion verschiedener Anschauungen oder strittiger Fragen wird 
verzichtet. Hervorzuheben sind die technisch ausgezeichneten, z. T. farbigen 
Originalaufnahmen. O. Hartel (Graz). 
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Soeben erschien: 


Mikroskopische und chemische Organisation der Zelle 


(2. Colloquium der Gesellschaft fiir Physiologische Chemie am 6./7. April 
1951 in Mosbach, Baden.) Mit 25 Textabbildungen. IV, 102 Seiten. 1952 
Steif geheftet DM 9.60 


Einer der modernsten Aspekte der Biochemie ist die Verkntipfung der Erkenntnisse tiber den chemischen 
und morphologischen Bau einerseits, die chemische Leistung der Zelle und der einzelnen Zellbestandteile 
andererseits. Ihr war das ,Mosbacher Colloquium 1951* der Gesellschaft fir Physiologische Chemie gewidmet, 
Die Ergebnisse werfen so viel Licht auf die erzielten Fortschritte wie die durch sie neu aufgeworfenen 
Problemstellungen, daf mit der Veréffentlichung einem vielfach geiuferten Wunsch entsprochen wird. 
Inhaltsverzeichnis: Mikroskopische und submikroskopische Bauelemente der Zelle. Von F. E. Leh- 
mann-Bern. — Lokalisation der Fermente und Stoffwechselprozesse in den einzelnen Zellbestandteilen 
und deren Trennung. Von K. Lang-Mainz. — Nucleoprotamine und Nucleoproteide. Von K. Felix-Frankfurt 
am Main. — Makromolekulare Struktur der Nucleinsiure. Von G. Schramm-Tibingen. Zellkerniquivalente 
der Bakterien. Von G. Piekarski-Bonn. 


Biochemie und 
Physiologie der sekundiaren Pflanzenstoffe 


Lehrbuch der Pflanzenphysiologie. Erster Band, zweiter Teil. 
Von Dr. Karl Paech, Professor an der Universitit Tiibingen. Mit 18 Ab- 
bildungen. IX, 268 Seiten. 1950. DM 24.—, Ganzleinen DM 26.70 


Dieses Buch ist aus einer Reihe von Vorlesungen entstanden, in denen der Verfasser versucht hat, das 
ausgedehnte Gebiet der ,sekundiren Pflanzenstoffe* von einem zentralen Standpunkt aus zu behandeln. 
Die Betrachtung dieses mannigfaltigen Sondergebietes des Pfl toffwechsels unter dem Blickwinkel 
der biologischen Zusammenhinge verspricht Aufschlu8 tiber grofartige Gesetzmafigkeiten, wie sie die 
vergleichende Morphologie fir die Formbildung der Pflanzen aufgedeckt hat. Die sich so ergebenden 
Einsichten werden sich auch stark in der Praxis der Gewinnung pflanzlicher Rohstoffe und Heilmittel 
auswirken. Demnach ist das Ziel des Buches eine allgemeine Uberschau, die in der Literatur ohne Vor- 
ginger ist, wobei jedoch bewufSt auf Volistandigkeit in der Wiedergabe von Tatsachen und Literaturzitaten 
verzichtet, und die Darstellung auf eine Auswahl von Beispielen beschrankt wird. Neben den wichtigsten 
grundlegenden Untersuchungen auf den einzel Teilgebieten sind im Literaturverzeichnis médglichst 
viele Arbeiten neuesten Datums nachgewiesen, von denen aus der Interessent leicht in die dltere Literatur 
zurtickfindet. 

















Ubungen zur 
Wachstums- und Entwicklungsphysiologie der Pflanze 


Von Dr. Ulrich Ruge, o. Professor fiir Botanik an der Hochschule fiir 
Gartenbau und Landeskultur Hannover. (Pflanzenphysiologische Praktika, 
IV. Band.) Dritte, verbesserteAuflage. Mit 63 Abbildungen. XIII, 166 Seiten. 
1951. Ganzleinen DM 19.60 


Inhaltsttbersicht: ay Heese in das Praktikum. — Keimung: Keimfibigkeit. Fermentaktivierung 
wahrend der Kei dingungen. — Li hstum und Wirkstoffe der Zellistreckung: 
Erscheinungen des Pp A A Bedeutung der Streckungswuchsstoffe fir das Lingenwachstum. Ex- 
traktion und Test der Streckungswuchsstoffe. Wirkungsweise der Streckungswuchsstoffe und Analyse der 
Zelistreckung. Anwendung synthetischer Wirkstoffe und die Physiologie der Wirkstoffentstehung. Physio- 
logie der Bioswuchsstoffe und des Vitamins B;. Wundhormone Polyploidie und Organkultur. — Regenera- 
tion und Transplantation. — Polaritat. — Korrelation. — Symbiose und Avitaminose. — Morphosen: Photo- 
morphosen. Hygromorph Ch h Thigmo- und andere Morphosen. — Reproduktive Phase 
der pflanzlichen Entwicklung. — Physiologie der Resistenz und des Ruhezustandes. Anhang mit prakti- 
schen Hinweisen, — Verzeichnis der Versuchspflanzen. — Sachverzeichnis. 
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